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RÉSUMÉ 
L'étude d'une centaine de crânes du dipneuste Scaumenacia curta 

(Whiteaves) a permis de mettre en évidence des patrons de variations intra- 

spécifiques. Ces variations s’organisent selon les catégories suivantes : (1) 
changements de proportions, (2) concurrence spatiale (mineure et majeure), 

(3) plasticité dans le patron des lignes de fo.ssectes, (4) fusion, et (3) présence 
d os anamestiquc.s. Le parcours des lignes de fossettes moyennes et posté¬ 

rieures ainsi que la fusion de croissance des os de la série laténilc (os L, à N) 

sont les deux caractères qualitatifs les plus variables. Les fusions entre les élé¬ 

ments osseux d'une meme série (série médiane et latérale) sont fréquents et se 

produisent surrour sur le parcours des canaux sensoriels profonds. L étude 
des statistiques bidimensionnelles et l’analyse des composantes principales 

ont permis d’identifier des variations de forme reliées à la taille (allométrie) et 
des fluctuations de la symétrie bilatérale des os de la série médiane. Les 

parrons de variation crânienne de Scaumenacia sont comparés à ceux d autres 

taxa. 
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ABSTRACT 
The study of r.lOO skulls of the dipnoan Scaumenacia curta (Whiteaves) 

allows to evaluate patterns of intraspecific variation. The different types of 

intraspecific variation in the skull roof of Scaumenacia could be classified 

into the following categories; (1) change of proportions. (2) spatial compéti¬ 

tion (minor and major), (3) pksticity in the pattern of pit-lines, (4) fusion, 

and (5) presence of anamesric bones. T rajectorics of the middle and posterior 

pit-lines as well as the fusion among bones of the latéral séries (bones L, ro 
N) are the two most variable qualitative feacures. Fusions among éléments 

belonging to a longitudinal sériés (médian and latéral .sériés) are more fre¬ 

quent than those in adjacent sériés, and occur principally along the trajectory 
of the main scnsoiy  ̂canals. Bivnriatc siaristics and principal component ana¬ 

lysis were used to identify shapo variation relatcd to .size (allometry) and fluc- 

ruating bilateral asymmetry among bones of the mesial sériés. Cranial 
patterns of variation oï Scaumenacia are compared with those of other taxa. 
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INTRODUCTION 

De tous les vertébrés fossiles, les dipncustes 

(Osteichthyes, Sarcoprerygü) sont peut-être ceux 

qui suscitent le plus de controverses quant à leur 

morphologie (par ex. Watson 1926 ; Goodrich 

1925, 1930 : Forster-Cooper 1937 ; Jarvik 

1968 : Jollie 1973, 1981) et leur position phylo¬ 

génétique au sein des Osteichthyes (par ex. Jarvik 

1980 ; l^sen et al. 1981 ; Schultze 1981, 1987 : 

Maisey 1986 ; Ahlberg 1991 ; Cloutier 1990 ; 

Cloutiet & Ahlberg 1996). Jusqu'au début des 

années 1980, aucune homologie au sens strict 

n avait été déduite pour les os formant le toit crâ¬ 

nien des dipneustes. Cependant, la decouverte de 

Diaholepis speratiis (Chang Yu 1984) a apporté 

certaines informations relatives aux homologies 

de la région occipitale du toit crânien de ce 

groupe (Ahlberg 1991 ; Cloutier & Ahlberg 
1996). 

La variation morphologique des dipneustes fos¬ 

siles a déjà été notée (Wcstoll 1949 ; Long 1992 ; 

Cloutier 1996), mais peu d’auteurs font étudiée 

en détail (Vorob^eva & Minikh 1968 ; Kemp 

1977 ; Cloutier 1991 ; Cloutier et al 1993). il  

est généralement admis que le toit crânien des 

dipneustes présente une « grande variabilité 

intraspécifique (Westoll 1949 ; Long 1992). Ceci 

amena certains auteurs (voir Lehman 1966) à 

qualifier le toit crânien des dipneustes paléo¬ 

zoïques de M mosaïque » ou de « marqueterie d’os 

dermiques ». Ces terrnos reflètent plus une diffi¬  

culté d’interprétation de la parc des auteurs que 

la complexité de l’arrangement des os. Jart'ik 

(1980) adopte une attitude plus rationnelle en 

mentionnant que certaines parties du toit crâ¬ 

nien sont variables tandis que d’autres parties 

sont plus stables, tels les os mésiaux. 

Selon Westoll (1949), les crânes des genres 

Dîpterus et Scaimityiac/a sont très variables. Afin  

de quantifier et de déterminer la variation de 

l’arrangement des os du toit crânien, la présente 

étude a pour objet l'espcce frasnienne de 

Scaumenacia curta, Le nombre des spécimens dis¬ 

ponibles a permis d’analyser la variation à l’aide 

de méthodes statistiques. Jusqu'ici, peu d’auteurs 

n’avaient encore mis â profit, dans l’étude des 

dipneustes, la possibilité de décomposer la varia¬ 

tion de tout un ensemble de caractères morpho¬ 

métriques à l’aide de la méthode des compo¬ 

santes principales (Jolicoeur ôf Mosimann 1960 ; 

Jolicoeur 1963a, b). 

Bien qu'il ne soit pas possible de déterminer les 

causes de la variation chez une espèce fossile, cer¬ 

tains mécanismes de la variation, déterminés 

chez des organismes vivants peuvent être extra¬ 

polés chez les formes fossiles (Graham-Smith 

1978). Spicgclman (1945), Devillcrs (1965) et 

Cofsin (1968) ont démontré que les ébauches 

osseuses dq crâne d'espèces actuelles de poissons 

et d’amphibiens se concurrencent du point de 

vue spatial. Ainsi l’organogénèsc et la croissance 

d’un ensemble d’os dermiques peuvent être 

considérées en termes de concurrence physiolo¬ 

gique (« compétition >>) entre plusieurs ébauches 

pour un territoire OvSseux. Cette concurrence se 

ferait pour rurilisafion d’un meme substrat ou de 

matériel cellulaire, étant donné que l’approvi¬ 

sionnement est limite (C'orsin 1 968 ; Devillers &  

Corsin 1968). Par Lobservarion de ki forme des 

os et à l’aide des méthodes .statistiques, certaines 

déiormations osseuses du toit crânien provoquées 

par le mécanisme de concurrence spatiale sont 

décrites chez 5. curta. 

La présente étude vise quatre objectifs 

principaux : ( I) décrire la morphologie du toit 

crânien de Scaummacia vima \ (2) mettre en évi¬ 

dence les différents types de variations morpho¬ 

logiques et morphomérriques du toit crânien de 

S. curta ; (3) comparer les patrons de variation 

mi.s en évidence chez Scitumenacta avec ceux 

observés et décrits chez d’auires espèces dévo¬ 

niennes ; et (4) réviser les hypoihèses sur la posi¬ 

tion phylogénétique de S. rur/a proposée par 

Bertmar (1968), Thomson & Campbell (1971), 

Miles (1977). Marshall (1987), Campbell & 

Barwàck (1990), et Schultzc Marshall (1993). 

Cer article est une version modifiée du mémoire 

de Master of Science de Lauteur, réalise en 1984 

â rUniversitc de Montréal sous la direction des 

professeurs Pierre Jolicœur et Paul Pirlot. 

CADRE GÉOLOGIQUE 

Le matériel d’étude provient de la Formation 

d’Escuminac (Dévonien supérieur, Frasnien 

moyen ; Cloutier et ai sous presse). Cette forma- 
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cion affleure en quatre endroits précis à 

Migiiasha, sur la rive nord de la rivière 

Rcstigotiche, entre les lots municipaux 185 à 195 

et 203 à 210 de Nouvelle, comte de 

Bonavcnture, Québec (Fig. 1). Les spécimens 

proviennent de différents niveaux stratigra' 

phiques de la Formation d'F.scuminac ; Clourier 

et aL (sous presse) mentionnent U pre'sence de 

Scaumenacut ctiCrc les couches 8 et 390 de la ff.>r- 

mation. La position stratigraphique précise n’est 

connue que pour quelques spécimen5i de cette 

étude, entre autres près d’une trentaine de spéci¬ 

mens conservés en trois dimensions de S. curta 

provenant de la couche 336 située dans le chenal 

(Hesse & Sawh 1992), soit environ quatre-vingt- 

quinze mètres au-dessus du lit de base de la 

Formation d’Escuminac (la puissance totale de la 

formation étant de cent dix-neuf mètres). 

La période de temps couverte par la Formation 

d'Escuminac demeure inconnue, bien que cer¬ 

taines données (1) palynologiqiies, (2) sédimen- 

lologiques et (3) paléoécologiques suggèrent que 

la durée a été relativement faible, voire de Tordre 

de un ou deux millions d'années. Aucune donnée 

absolue n'est disponible iusqu'à ce jour qui per¬ 

mettrait de déduire Pâge exact de la formation. 

1. La Formation d'Escuminac ne couvre quun 

seul assemblage de miospores (Zone « BJ-BM » 

de Richardson &; McGregor 1986 ; Cloutier et 

ai sous presse). 

2. Selon Bayer &C McGhee (1989, tabl. 2), le 

Frasnien a une durée de neuf millions d’années 

Fig. 1. — A, carte géologique de la Formation d’Escuminac (d’après Hesse & Sawh 1992) ; B, emplacement de Miguasha sur une 
carte générale de la côte atlantique de l’Amérique du Nord. 
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(372 à 363 millions d'années). Des données sur 

le taux de sédimentation au Frasnien dans l’état 

de New York, Etats-Unis (Bayer & McGhee 

1989, fig. l) nous indiquent un taux d'environ 

45 m par million d’années ; ains'i,. postulant un 

taux de sédimentation comparable, en milieu 

marin côtier, répaisseur de la Formation 

d’Escuminac donne une valeur d’environ 

2,6 millions d’années. 

3. Tant les espèces réparties dans toute la forma¬ 

tion {Escuniinmph laticeps  ̂Bothriolepis canadenshy 

S. curia, Eusthenopterou foordU Holopiychrus jar- 

viki) que celles limitées à cerraîns niveaux {Homa- 

lacanthus concinnus, C.heivolepis canadensis) ne 

présentent pas de changement morphologique 

apparent entre la base et le sommet de la Formation 

d’Escuminac. Lassemblagc Scaumenacia — 

Eusthenopteron — Bothriolepis — Esnirninaspis est 

conservé tout au long de la formation (Cloutier et 

al. sous presse ; Parent & Qouticr 1996). Il est peu 

probable qu’un tel assemblage écologique puisse 

persister sur une longue durée et de surcroît sans 

changement morphologique apparent. 

Ainsi le matériel consriiue-t-il vraisemblablement 

un échantillon aléatoire (cf. Parent & Cloutier 

1996) provenant d'une seule population locale. 

MATÉRIEL 

Plus de mille quatre cents spécimens de l’espèce 

Scaumenacia curta (Whiteaves 1881) ont été 

répertoriés dans les collections américaines, cana¬ 

diennes et européennes (Parent &. Cloutier 

1996 , Cloutier et al. sous presse). Le crâne était 

préservé en presque totalité sur environ cent spé¬ 

cimens et cinquante-deux ont pu être mesurés. 

Les spécimens ctudié.s sont consen'^és dans les 

musées et instirucions suivants : 

AMNH ; American Muséum of Natural Hisrory, 
New York, États-Unis (ÀMNFl 5912, 7677, 9845, 
11569, 11570,. 11571, 11572. 11573, 11575, 11576, 
11580,38-71-12810). 

BMNH : The Naiural History Muséum, London, 
England {BMNH  P.5486, P.60496, P.60497, 
P.60498, P.60540). 

FMNH : Field Muséum of Natural History, Chicago, 
États-Unis (FMNH 6244). 

LTC : Laboratoire Teilhard de Chardin,, département 
des Sciences de la Terre. Université du Québec a 
Montré.al. Montréal, Canada (LTC 17, 19, 146). 

MHNM t Musée d’HUtaire naturelle de Miguasha, 
Parc de Migunsha, Miguasha, Canada (MHNM 04- 
02. 04-03. 04-06. 04-11, 04-18, 04-24, 04-28, 04-34, 
04-41, 04-43, 04-46. 04-63, 04-64. 04-67, 04-12-74, 
04-116, 04-125, 04-155, 04-17]. 432, 442, 445, 
461). 

NMC : Canadian Muséum of Nature, Ottawa, 
Canada (NMC 4326h. 4421.4422, 8698) ; 

RM : Rcdpath Muséum, L'niversiré McGill,  
Alontréal, Canada (RM 14772b). 

RMS.G : Royal Muséums of Scotland, F.dinburgh, 
Scodand (RMS.G 1887.20.10, 1897.51.174). 

ULQ r Musée de Géologie, département de Géologie, 
Univei-sité Laval, Sainte-Foy, Canada (ULQ4, 15, 69, 
232, 256, 845, 907, 1069, 1423, 7503). 

Arrf.vtations 
A-Z, 1-9 os dermiques du crâne ; 
dp canal de la ligne profonde ; 
œ.sp. concurrence spatiale ; 
CS commissure suprarcniporale ; 
cso canal supraorbiraire : 
f.part. fusion partielle ; 
laf ligne antérieure de fossettes ; 
Imf ligne moyenne de fo.ssettes ; 
Ipf ligne postérieure de fossettes ; 
Op opercule; 
os an. os anamestique ; 
ociq segment otique du canal supra- 

orbitaire ; 
Pa pariétal ; 
Pp postpariétal ; 
(type Ib) variation des lignes de fossettes du 

type 1 b ; 
+ fusion. 

MÉTHODES 

CARACTKRKS MOKmOMlI  I RIQUFS 

La plupart des trente caractères morphomé- 

rriques du toit crânien ont été définis comme des 

distances linéaires entre deux points d’intersec¬ 

tion de sutures (Fig. 2). Ces points d’intersection 

correspondent généralement au point de ren¬ 

contre de trois os adjacents. A cause de Fccat 

variable de la préservation des spécimens, les 

caractères iFont pu être tou.s mesurés dans tous 

les cas. Les mesures ont été prises s'culement sur 

les spécimens peu déformés, dont le toit crânien 
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possédait au moins quatre os de la série médiane. 

Voici la liste des trente et un caractères morpho¬ 

logiques mesurés sur les spécimens de 

Scaumenacia curta (Fig. 2), ainsi que leurs efïec- 

tifs respectifs ; 

0. Longueur totale de rindividu entre la marge 

antérieure des os £ et rextrémité postérieure de 

la nageoire caudale : N = 93. 

1, Longueur maximale de Tos B ; N = ^0. 

2, Largeur maximale de l’os B ; N = 50. 

3* Largeur postérieure de l’os B ; N = 50. 

4. Largeur de l’os B au niveau de la suture des 

pariétaux et posipariétaux ; N = 50. 

5. Largeur antéricucc de l’os B au niveau de la 

suture entre les os C et les pariétaux ; N = 50. 

6. Longueur latérale gauche de l’os B ; N = 49. 

7. Longueur latérale droite de l’os B : N - 51. 

8. Distance entre la pointe antérieure de l’os B et 

le niveau postérieur des lignes antérieures de fos¬ 

settes ; N = 36. 

9. Longueur médiane de fos C gauche ; N = 47. 

10. Longueur médiane de l’os C droit ; N = 47. 

11. Longueur latérale de l’os C gauche prise 

entre la suture pariétal-os B et la suture série 

latcralc-os E ; N = 44. 

12. Longueur latérale de fos C droit prise entre 

la suture pariétal-os B et la suture série latérale- 

os E ; N = 45- 
13. Largeur m;iximale de la paire d’os C ; N = 42. 

14. Largeur de l'os C gauche au niveau de la 

suture encre le pariétal et la série latérale ; N = 45. 

15. Largeur de l’os C droit au niveau de la suture 

entre le pariétal et la série latérale ; N = 47- 

16. Largeur antérieure de l’os C gauche ; N = 41. 

17. Largeur antérieure de l’os C droit ; N = 45. 

18. Largeur antérieure de la paire d’os C ; N = 40. 

19. Longueur médiane de l’os E gauche ; N = 31. 

20. Longueur médiane de fos E droit ; N = 32. 

21. Largeur postérieure du postpariétal gauche ; 

N=4L 
22. Largeur postérieure du postpariétal droit ; 

N = 40. 

23. Longueur latérale du postpariétal gauche ; 

N = 39. 

24. Longueur latérale du postpariétal droit ; N = 39. 

25- Longueur de la suture entre le pariétal et le 

postpariétal gauches ; N = 41. 

26. Longueur de la suture entre le pariétal et le 

Fig. 2. — Caractères morphométriques du toit crânien de Scaumenacia curta (Whiteaves). A. mesures de longueur. B, mesures de 
largeur. Voir le texte pour l'explication des mesures. 
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postpariétal droits ; N = 45. 

27. Largeur antérieure du pariétal gauche entre 

les sutures des os C-R et des os X-Lj  ; N = 38. 

28. Largeur antérieure du pariétal droit entre les 

sutures des os C-B et des os X-L, ; N = 42. 

29. Longueur latérale du pariétal gauche entre les 

sutures des os Yj-postpariétal et des os C-L] ; 

N ^35. 

30. Longueur latérale du pariétal droit entre les 

sutures des os Y|-posipariétal et des os C-Lj ; 

N = 43. 

Méthodes statistiques 

Les toits crâniens mesurés (N = 52) étaient 

presque tous incomplets, à Pexception de dix spé¬ 

cimens. Voulant étudier les diverses sources de 

variation, j’ai préféré n inclure que les spécimens 

possédant toutes les dimensions requises dans 

une analyse donnée plutôt que d’estimer les 

variables manquantes. Ainsi, selon l'état de pré¬ 

servation des spécimens, des sous-échantillons 

ont été formés e-P' foncrion du nombre de spéci¬ 

mens possédant tous les caractères morphomé¬ 

triques requis L'effectif disponible sera spécifié 

dans le cas <le chaque analyse ou de chaque dia¬ 

gramme de dispersion. 

Les variables X 1-30 ont été transformées en 

logarithmes décimaux Y, afin de rendre les distri¬ 

butions normales et tel qu’indiqué par Jolicoeur 

(1963a), la transformation logarithmique pré¬ 

sente plusieurs propriétés optimales pour les 

études de proportions et de croissance. 

Toutes les ellipses d équiprobabîliré ont été tra¬ 

cées à partir des vecteurs moyens, de.s matrices de 

covariance des échantillons étudies et de la distri¬ 

bution du T’ de Horciling au seuil de significa¬ 

tion a = 0,05. 

Dans le cadre de notre étude, l’analyse des com¬ 

posantes principales (Morrison 1976) a servi à 

déterminer et à quantifier les diverses sources de 

la variation biométrique (Jolicoeur &c Mosimana 

1960 ; Jolicteur 1963a, b). Les analyses des com¬ 

posantes principales ont été effectuées â partir 

des matrices de covariance des échantillons, ces 

matrices ayant été calculées à panir des variables 

transformées en logarithmes pour des ensembles 

de six variables ou moins. Des ensembles de six 

variables ou moln.s ont été choisis parce que les 

résultats étaient plus faciles à interpréter biologi¬ 

quement que ceux des analy.ses utilisant un plus 

grand nombre de variables. 

Croissance relative 

La croissance a été étudiée à faide de méthodes 

bidimensionnelles cr multidimensionnelles. Un 

premier exameti graphique a permis de représen¬ 

ter rapidement les couples de variables logarith¬ 

miques qui étaient sujets à une relation 

d’allométrie. Il Vagit de tracer une droite d’iso- 

métcle de pente 1 passant par le point milieu (Yi, 

Yj) du nuage de dispersion des logarithmes, 

l’échantillon étant circonscrit par une ellipse 

d’équiprobahilité (95 %). Si la droite d’isométrie 

coupe l'eJlipse obliquement, ceci suggère qii’ü y a 

une relation allométriquc entre les deux 

variables. Pour détecter fallumétrie bidimension¬ 

nelle, j*ai calculé les intervalles de confiance des 

pentes de iroi.s droites d’estimation pour les 

variables transformées en logarithmes, selon la 

méthode de Jolicœur & Heusner (1971) . (1) la 

droite d'estimation do Pordonnée à partir de 

l'abscisse ; (2) l'axe majeur des deux variables i et 

(3) la droite d'csrimacion de fab.scisse à partir de 

rordonncc. Si les trois intervalles de confiance 

couvrent la valeur hypothétique 1 (isométrie), 

l’hypothèse d'isométrie (Ho) doit être acceptée 

(jolicoeur & ) leusner 1970- L’allométric multidi¬ 

mensionnelle a été détectée en comparant un vec¬ 

teur hypothétique d'isométrie au vecteur des 

cosinus directeurs de Taxe majeur obtenu par 

l’analyse des composantes principales .sur la ma¬ 

trice de covariance des données transformées en 

logarithmes, tel que proposé par Jolicœur (1963a, ç). 

Sjont^trie Inlatéralc 

La symétrie bilatérale de 5, curta a été étudiée à 

faide des méthodes graphiques bidimension¬ 

nelles, des coefficients de corrélation et de l’ana¬ 

lyse des composantes principales tels qu’utilisés 

par jolicœur (1963b). 

DÉFINITIONS DE CERTAINS TERMES 

MORPHOLOGIQUES 

Voici la définition de certains termes qui seront 

utilisés lors des descriptions morphologiques 

ainsi que lors de la discussion. 
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Centre de croissance 

Le ferme « centre de croissance est utilisé pour 

désigner Tendroii où fossification d'un os a 

débuté au cours de l’embryogenèse. Ce terme 

peut prêter à confusion puisque la formation du 

tissu osseux, au cours de la croissance, se fait, 

non pas au « centre de a'oissance », mais plutôt 

aux sutures, qui .sont les lieux actifs de la crois¬ 

sance péripliérique des os (Pritchard et al. 1956). 

Concurrence spatiai.k 

I.Vxpression « concurrence .spatiale » sera utilisée 

pour désigner la relation occasionnellement 

observable entre l'agrandissement d'un os et la 

diminutit)n de ses voisins. L'expression » concur¬ 

rence spatiale » est employée de préférence à 

<' compétition icrritoriale » parce que cette der¬ 

nière expression aurait une connotation écolo¬ 

gique qui ne serait pas nécessairement justifiable 

au niveau cellulaire 

La concLirrcnce spatiale chez un fossile se recon¬ 

naît lorsqu’un os a débordé de son territoire nor¬ 

mal et s'est infiltré marginalement dans le 

territoire d’un os adjacent. 

Croissance 

Par définition, la croissance fait réference à une 

augmentation de la raille (Henderson et al. 

1963). Selon Schulrze (1984), les fossiles ne per¬ 

mettent pas fétude de lu croissance proprement 

dite, sauf s’il peut être démontré qu'une série de 

spécimens de railles differentes provient d’un 

court intervalle de temps et qu’elle appartient ù 

une seule e.spèce. Le terme croissance » est utili¬ 

sé ici en référence a une série de spécimens fos¬ 

siles de tailles différentes provenant d’une seule 

e.spècc et d’une même localité ; cette différence 

de taille est interprétée comme étant le résultat 

de la croissance. 

Fusion 

Le nombre d’os dermiques peut diminuer soit 

par fusion, soit par perte. Ces termes ont une 

définition rigoureuse relative à l'ontogénie mais 

moins précise en ce qui concerne U phylogénie 

(Jardine 1969 ; Patterson 1977). Selon jardine 

(1969) et Miles (1977), (l) une information 

ontogénétique complète est requise afin de dis¬ 

tinguer une perte d’une fusion ontogénétique et 

(2) une information phylogénétique complète est 

requise afin de discerner une perte d’une fusion 

phylogénétique. Selon Patterson (1977), deux us 

ne peuvent fusionner durant I ontogenèse que si 

leurs centres de croissance coïncident, alors que 

deux os ne peuvent fusionner durant la phyloge¬ 

nèse que si leurs centres d’ossification coïncident 

à la suite d'un rapprochement progressif résultant 

d’ontogenèses successives. 

Des deux types de fusion dermique déterminés 

par Bcitan (1962), .soir la fusion cmbryologiqixe 

et la fusion de croissance, .seule la seconde peut 

être identifiée objectivement sur un fossile. La 

fusion de croissance se reconnaît lorsqu’un élé¬ 

ment osseux possède au moins deux centres de 

croissance (White 1965) et que son contour cor¬ 

respond approximativement au contour conjoint 

des os impliqués dans cette fusion. La position 

des centres de croissance est alors .semblable à 

celle des os non fusionnés. Selon Dcvillcrs & 

Corsin (1968), la fusion de croissance serait cau¬ 

sée par un accroissement d’affinité entre deux os. 

La fusion embrytdogique et certaines concur¬ 

rences sp,iriale.s peuvent être confondues. Ces 

derniers proce-sstis se caractérisent par la présence 

d’un seul centre d’ossification. En théorie, dans 

la fusion embryologique, le centre de croissance 

de l'os occupera une position intermédiaire à 

celles qu’occuperaient les centres de croissance de 

chacun des os non ftisionnés, tandis que la posi¬ 

tion du centre de croissance de l’os entrant en 

concurrence pour un territoire adjacent demeure 

inchangée. 

Os ANAME-S I IQUEX 

T.es « os anamestiques » sont des éléments osseux 

surnuméraires de formes variables mais générale¬ 

ment de raille plus importante que les os intrasu- 

turaux incorporés entre les os réguliers 

(Henderson et al. 1963 : 27 ; Westoll 1936 : 

166). Cependant, nombre d'auteurs utilisent ce 

terme pour définir tons les os n’étant pas traver¬ 

sés par des canatux sensoriels ou ne servant pas de 

support pour un segment de ces canaux senso¬ 

riels. On parle d'os anamestiques principalement 

dans le cas du crâne des poissons ; chez les verté¬ 

brés supérieurs, des structures simüaire.s .sont 

nommées « os wormiens » ou « ossa tric]netra » 

(Gray 1977). 
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Tableau 1. — Différentes terminologies des os du toit crânien des dipneustes. L'interprétation de Goodrich {1925} est basée sur l'anatomie de Dipîerus i/a/enc/ennesÀ Scaumenacia 
curta. Sagenodus sp* et Ctenodus sp- . les interprétations de Romer (1936). Westoll (1949) et Mites (1977) se fondent sur une comparaison de plusieurs espèces ; Forster-Cooper 
(1937) et White (1965) se fondent sur Dipterus valenciennesi : Thomson & Campbell (1971) tondent leur interprétation de la joue sur Dipnorhynchus sussmltchi. et sur une compa¬ 

raison de plusieurs espèces dévoniennes pour le toit crânien ; Kruplna (1987) sur AndreyevicMhys epiîomus : Ahiberg (1991) sur le totl crânien de Diabolepis speratus et 
Dipnorhynchus sussmilchi, et de Gnphog!tathus pour ce qui a trait à la joue : Cloulier(l990) sur une comparaison de plusieurs espèces. Le symbole « + - indique une fusion suppo¬ 
sée. 

Os Goodrich 
(1925) 

Watson 
(1926) 

Romer 
(1936) 

Forster- 
Cooper 
1937) 

Westoll 
(1949) 

White 
(1965) 

Lehman 
(1966) 

Thomson Miles Krupina 
& Campbell (1977) (1987) 
(1971) 

Ahiberg 
(1991) 

Cloutier 
(1990) 

E Frontal Nasal B-4 E E E Postrostralp + E E Postrostral E E 
Frontal médian ^ 

D Interfrontal Interfrontal A-2 D D D Frontal central D D Pineal bones 
C Pariétal Frontal B-3 C C C Frontal mêdian2 C C Frontal médial C C 
B Dermal supra- Pariétal -f A-1 B B B Pariétal central B B Pariétal central B B 

occipital Postparietal 
A Interparietal A-0 A A A Extrascaputaire A A Médian Médian 

médian extrascapular extrascapular 
Pariétal Intertemporal Intertemporat B-2 J J1 J Pariétal latèrai-j J J Pariétal Iateral2 Pariétal Pariétal 
Postpariétal Postparietai Tabular + B-1 1 I 12 Panètal Iatéral2 + 1 ! Pariétal latéral-] Postparietal Postparietal 

Supratemporal Extrascapulaire latéral ] 
H G scale H H 
O Marginal C 0 0 Nasal 01,02 Tectal 
N(N) Marginal C N N N Nasal N N Nasal Supraorbital 
M{M)  Prefrontal Marginal C M M M Frontal latéral M M Nasal Supraorbital 

Li-l-a Marginal Marginal C-5 L L1, L2 L1.L2 Frontal latéral L1, L2 L Nasal L 2 -t- Nasal Supraorbital 
ou L Frontal latérale (L1.L2) 

K Postfrontal Postfrontal C-4 K K K Frontal latéral K K Dermosphenotjcum2 Nasal 
X Postfrontal ? Postorbital C-3 X X X Dermosphénoîique X X Dermosphenoticum-i Intertemporal Intertemporal 
Yl Supratemporal Squamosal C-2 Y Y2 Y1 Dermoptérotique Yl  Yl  Dermopteroticum Supratemporal Supratemporal 

Y2 Tabulare C-1 Yl  Y2 Dermoplérollque Y2 Y2 Extrascapular Tabular Tabular 
postérieur latéral 

Z X H H Z Extrascapulaire Z Z Latéral Latéral 
Iatéral2 extrascapular extrascapular 

la Latéral IC 11 Osintraorbital-i 1c Lacrimai-f 

1b 1 1A + 1B 12 Os infraorbital2 1 la+lb Lacrimal2 Lacrimal Lacrimal 
2 Supraorbital D 2 2 2 SupraorbïiO'tectal 2 2 Supraorbital Tectal 
3 Postorbital D 3 3 3 Sousorbital 3 3 Supraorbital2 Supraorbital 3 
4 4 4 4 Postorbital 4 4 Supraorbitals Postorbital Postorbital 
5 5 5 5 Os intraorbital5 5 5 Postorbital Jugal Jugal 
6 6 6 6 Os inîraorbitai4 6 6 Lacrimal Jugal 
7 7 7 7 Os inlraorbitais 7 7 Lacrimal3 Lacrimal Lacrimal 
8 8 8 8 Os préûperculaire ̂ 8 8 Squamosal Squamosal 
9a-e 9 9 9 Os préûperculairest3 9 ga Preopercular Preopercular 
9b-e 9 9 9 Os prèoperciilairesc^n 9 9b-e Preoperculo- gb'B 

submandibular 
10 10 10 10 Quadraiojugal 10, 11 10 Quadratojugat Quadratojugat 

C
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Scaumenacia curta du Dévonien supérieur du Québec 

Os INTRASU rURAL/X 

Les « os incrasucuraux sont de très petits élé¬ 

ments dermiques variables, localisés dans la suture 

entre deux os normaux adjacents (Beltan 1962). 

GÉNÉRALITÉS SUR LL TOIT CRÂNIEN 

DES DIPNOI 

Plusieurs auteurs (Watson Day 1916 ; Watson 

&: Gill 1923 ; Romer 1936 ; Holmgren & 

Stensio 1936 ; Eorster-C^ooper 1937 ; Wcscoll 

1949 ) Lehman 1966 ; Thomson & Campbell 

1971 ; Miles 1977 ; Jarvik 1980 ; Campbell & 

Barwick 1982a, b, 1984) ont contribué à la 

connaissance générale de la morphologie crâ¬ 

nienne des dipneustes. De ces travaux, il ressort 

que plusieurs caractères crâniens retrouvés chez 

les dipneustes sont uniques à ce groupe (Schultze 

ik Campbell 1987). 
Un des problèmes relatifs à ce groupe est lié au 

fait que chez les formes primitives, tels les 

Umnoloplnt-U Dipnarhynchns, Speonesydrioru le 

toit crânien présente un patron niésomérlquc 

relativement dillfcrenr de celui retrouvé chez les 

formes primitives des autres groupes 

d'Osreichthyes, principalement dans la partie 

antérieure du toit crânien, à l'exception de 

YoungolepiS’ Étant donné que le patron crânien 

différé (en terme de relations topographiques 

entre les éléments osseux et sensoriels) entre les 

formes primitives de dipneustes et les formes pri¬ 

mitives d’jctinoptcrygiens et des représentants 

des autres groupes de sarcoptéiygiens, il esr diffi¬  

cile de reconnaître les caractères homologues 

pour ce qui a trait aux os dermiques formant le 

toit crânien et la joue. 

Certains auteurs, dont Watson (1926), Goodrich 

(1925, 1930), Holmgren 6c Stensio (1936) et 

Lehman (1939, 1966) ont renté d'appliquer aux 

dipneustes la nomenclature crânienne utilisée 

pour la majorité des oscéichrhyens et des tétra¬ 

podes. Cependant, les homologies au sens strict 

font l’objet de controverses (Lehman 1975 ; 

Jarvik 1960, 1980 ; Jollie 1981 ; Maisey 1986 ; 

Schultze 1987 ; Schultze 6c Campbell 1987). 

Devant la difficulté de démontrer le.s homolo¬ 

gies, Romer (1936) et Forster-Cooper (1937) 

proposèrent chacun un système de nomenclature 

alphanumérique. Par la suite, Westoll (1949), 

Whiie (1965). Jarvik (1968), Thomson 6c 

Campbell (1971) et Campbell & Barwick 

(1982a) apportèrent certaines modificarions aux 

nomenclatures déjà existantes. Le tableau 3 éta¬ 

blit la correspondance des terminologies propo¬ 

sées par divers auteurs en cc qui concerne plus 

parriculièrement ScaumntacUt curtii. Récemment, 

Ahiberg (1991) et Cloutier & Ahlberg (1996) 

proposèrent une série d'homologies pour la 

majorité des os du toit crânien et de la joue 

(Tableau 1). 

U nomenclature utilisée pour les os crâniens est 

principalement celle de Forster-Cooper (1937) 

avec le.s modificarions apportées par Cloutier 6c 

Ahlberg (1996). On admeï généralement que le 

toit crânien (Fig. 3A) est constitué de trois séries 

antéro-postérieures d’os et d’une série d’extrasca¬ 

pulaires dont le nombre et l'arrangement varient 

selon les espèces. La série médiane comprend les 

os F, L (pairs). D, C (pairs) cc B ; latéralement 

aux os C et B se trouvent le pariérai (os J selon la 

terminologie de Forster-Cooper 1937 ; 

Tableau 1) et le postpariétal (os 1 scion la termi¬ 

nologie de Forster-Cooper 1937). La partie anté¬ 

rieure de la série latérale comprend une série d’os 

variables, soient les os Q, P, N, L et K. ; le 

terme L s'applique gcncralemenr à deux os (L, et 

L,)- La partie postorbitaire de la série latérale 

comprend l’os X et lc.s deux o-s Y (Y, et Y.,). La 

série supraorbitaire coniprend les os 2 et 3. La 

série excrascapulaire comprend les os A, Fl, et Z ; 

Fos A est homedogue à Textrascapubire médian 

d’autres groupes de sarcoprérygiens. Schultze 

(1969) et l’homson 6c Campbell (1971) ont 

défini la topographie générale de chacun de ces 

os. Toutefois, il est important de noter que chez 

les formes primitives celles Diabolepit, 
Uranolophus, Dipnorhynchus cc Speoncs)i€lrîon, les 

os E sont non différenciés de la mosaïque ros¬ 

eraie. plusieurs os D peuvent être présents, et les 

po.stparictaLix sont incorporés entre les os B et A, 

SYSTÉMATIQUE PALÉONTOLOGIQUE 

OSTEICHTHYES Huxley, 1880 

SARCOPTERYGII Romer, 1955 

RHIPIDISTIA Cope, 1887 
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AKJNETIA Gardincr. 1984 

DIPNOlFORMES Cloutier in Schultze, 1992 

DIPNOl Muller, 1844 

Famille PhaneropleuriD-AE Huxley, 1861 

Diagnose. — Dipneusrc avec de larges os B, C et E. 
Os D gifiniralement absent. Ligne moyenne de fossettes 
prévSentc sur IVxs R. Longueur de la deuxième nageoire 
dorsale égale à plus du quait de la longueur totale de 
ranimai. Ecailles et os deriniques sans cosmine. 

Genre Scaumenacia Traquair, 1893 

Espèce type. — Scaumenacia curta (Whiteaves 
1881) ; Frasnien moyen, Formation d'Escuminac, 
Miguasha, Québec, Canada. 

DlAtJNOSE. — Hauteur ma^iniale du corps d'environ 
le sixième de la longueur totale. Première nageoire 
dorsale peu élevée, ayant une haliteiir maximale d'un 
huitième à un septième de sa longueur et qui s'insère 
au niveau du quatrième supraneural. Absence de 
radiaux ossifiés a.ssociés avec la première nageoire dor¬ 
sale. Première nageoire dorsale correspondant à 16 % 
de la longueur totale de ranimai ; deuxième nageoire 
dorsale à 30 % de la lojigueur totale. Deuxième 
nageoire ayant une hauteur maximale correspondant 
aux deux tiers de la hauteur du corps. 

Scamnenavin curta (Whiteaves, 1881) 

Diagnose. — Voir celle du genre. 

DESCRIPI'IÜN 

Whiteaves (1887 : 108) a décrit le toit crânien de 

S. curta comme étant formé de plusieurs plaque.s 

polygonales plus ou moins allongées longitudina¬ 

lement, similaires à celles retrouvées chez 

Dipterm, Par la suite, le toit crânien a été illustré 

par quelques auteurs : Jaekel (1890, 1927). 

Eastman (1908). Hus^iakof ( 1 91 2), Patten 

(1912), Goodrich (1925. 1930), Weitzel (1927). 

Holmgren Stensio (1936), Romer (1936, 

1966), Stensio (1947), Westoll (1949), |arvik 

(1968, 1980), Craham^Smith (1978), Rosen et 

al. (1981), Cloutier (1996 ; Fig. 3) i mais peu de 

ces derniers ont décrit la morphologie des os. 

Toutefois, le système sensoriel externe a été 

considéré plus explicitement par Stensio (1947), 

Westoll (1949), Jarvik (1968), Thomson 

Campbell (1071), Graham-Smith (1978) et 
Cloutier (1996). 

Selon Goodrich (1909), l’arrangement des os du 

crâne de .S. curta est le plus représentatif du 

groupe des dipneustas. Malgré cette affirmation, 

la morphologie détaillée du crâne de S. curta 

demeure peu connue hormis le travail de 

Cloutier (1996), 

Dan.s la litrérature» chacune des reconstitutions 

proposées corre.spoiid à un ^spécimen en particulier, 

qui ne rcpré.senre pas l'ensemble de Icspccc. Jaekel 

(1927) avait meme nommé un genre 

Canndipterns â partir d'un spécimen exception¬ 

nel de S. curta qui présentait certaine.s variations 

morphologiques (Westoll 1949 ; Cloutier 1996). 

Les os du toit crânien 

La forme, la topographie et certains caractères 

descriptifs seront donnés pour chacun des os des 

séries médiane et latérale. La plupart des os du 

toit crânien de .V. curta étant des os â canaux 

(Fig. 3A), je décrirai premièrement la position 

des canaux sensoriels par rapport à la topogra- 

plne crânienne et, deuxièmement, le.s c.aractérls- 

tiquc-s morphologiques de ces canaux. 

Le système de la ligne latérale du toit crânien de 

5. curta comprend cinq canaux ; (1) le canal 

supraorbitairc dans la série latérale, (2) le canal 

infraorhitaire. principalement sur la joiie^ (3) la 

conimi.ssure .supraremporale dans la région posté¬ 

rieure du crâne, (4) le canal otique et (5) un seg¬ 

ment de la ligne du corps* dans 1 os Z. On 

distingue trois lignes de lo.ssetles : la ligne .anté¬ 

rieure, la ligne moyenne ci la ligne postérieure 

(hig-3A) 

La vsérie médiane. Elle couvre environ les deux 

tiers de la .superficie totale du loir crânien chez 

Scfittrnenacta. Il s^agit donc de la principale com¬ 

posante du toit crânien de cette espèce. Chacun 

des ûs mésiaux ocaipe un territoire relativement 

grand par rapport à ceux des ns crâniens des 

autres séries. Los H est absent chez S. cuna. 

Les os Esonc de forme trapézoïdale, environ trois 

fois plus longs que larges en moyenne, et plus 

larges antérieurement que posrérieurcmciu. Le 

centre de croissance de Los E se situe un peu pos¬ 

terieurement au point central de Taxe médian de 

Los. La marge antérieure de ces os esr légèrement 

courbée vers le bas et ondulée latéralement. La 

partie clescendantc, à Lavant des os E, est plus 

mince que les autres os du crâne. 
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Scaumenacia curta du Dévonien supérieur du Québec 

L’os D esi absent, contrairement aux indications 

de Whireaves (1887, pl. X, 2b), qui illustra un 

élément osseux entre la paire d'os E et la paire 

d’os C (NMC 4421). Seul le spécimen RMS.G 

1887.20.10 possède un os D (Fig. 4 ; Cloucier 

1996). 

Les deux os C sont de forme approximativement 

trapézoïdale et environ 1,6 fois plus longs que 

larges. Leur centre de croissance est situé entre la 

moitié et le tiens postérieur de la longueur de l’os 

sur son axe médian, t’our un spécimen de caille 

moyenne, les os C ont une dimension à peu près 

égale aux os E. 

Los B, médian, est de forme heptagonale et rela¬ 

tivement constante, et ce contrairement aux 

observations faites par Romet (1936) qui men¬ 

tionne que CCI élément est de forme variable. 

Chaque facette de l'os B correspond à une suture 

avec un os adjacent : antérieurement, il est bordé 

par la paire d'os C, latéralement par les pariétaux 

et postpariétaux, et postérieurement par l'os A. 

L’extrémité antérieure de l’os B se prolonge en 

pointe, se logeant entre la paire d’os C. La sur¬ 

face de l'os B est parcourue par les lignes de fos¬ 

settes antérieures et moyennes droites et 

gauches ; la face interne est caractérisée par une 

crête antéro-postérieure médiane et une série de 

crêtes radiaîres. Le centre de croissance se localise 

au centre géométrique de cet os. Cet élément 

osseux est le plus large du toit crânien. 

Los A, aussi médian, qui possède une marge pos¬ 

térieure arrondie, partage une suture principale 

avec los B et deux sutures antéro-larérales avec 

les posipariétaux ; la commissure supratcmporale 

traverse l’os A transversalement. Outre ces carac¬ 

tères généraux, il ny a que peu d’informations 

relatives à l'os A, étant donné qu’il  n est que très 

rarement préservé (par ex. BMNll  P.6788, 

Fig. 5A ; BMNH P.5486, Fig. 5B). Westoll 

(1949) attribua cette faible fréquence de préser¬ 

vation au fait que cer os est mince et moins ossi¬ 

fié chez Scaunienada que chez d'autres genres,, tel 

Dipterus. 

Le pariétal, qui porte une partie de la ligne anté¬ 

rieure de fossettes, esr entouré latéralement par 

les os L), X et Yj, mé-sialcment par les os C et B, 

et postérieurement par le posipariétal. Sa taille 

est comparable à celle du postparictal. 

Le posrpariéta! est caractérisé en surface par les 
lignes de fossettes moyenne et postérieure et les 
pores du canal sensoriel de la commis.snre supra- 
temporale ; le canal de cette commissure est logé 
en profondeur dans l'os. Westoll (1949 : l44, 
fig. 6E) illustra un os triangulaire postérieur au 
postparictal droit, mais cette structure nest pas 
un os indépendant ; il s'agit du processus posté¬ 
rieur dit postpariétal (Fig. 3). Ce processus est 
semi-circulaire et possède une surface crénelée 
radiairement, 
La série latérale. Les os de la série latérale sont 

traversés par les canaux sensoriels supraorbitaire 

et otique et un segment de la ligne du corps. 

Fig. 3. — Reconstitution du crâne de Scaumenacia cu/ta (Whiteaves) ; d'après Cloutier (1996) A, vue dorsale du crâne. B, vue laté¬ 

rale du crâne. Les dimensions des os de la série rnédiane (E. C. B. pariétaux et postpanétaux). de l'opercule et de l’orbite ont été 

calculées à partir des valeurs moyennes de l échantillon. Le parcours des canaux céphaliques dorsaux et latéraux correspond à une 

disposition dite « normale » de symétrie. 
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Fig. 4. — Scaumenacia curîa (Whiteaves) ; vue interne du toit 
crânien du spécimen RMS.G 1887.20.10. À noter la présence 
de l’os D. Échelle : 5 mm, 

Cette série montre des pores sensoriels en surface 

et une crete longitudinale sur la face interne 

(Fig. 4). 

Selon Thomson & Campbell (1971), Westoll 

(1949) se serait basé uniquement sur la topogra¬ 

phie pour nommer les os antérieurs à Fos X et 

établir ainsi .son système complexe de fusions. La 

difficulté d’établir une terminologie adéquate 

pour ces os résulte de leur grande variabilité 

intraspécifique ei interspécifique (forme, nombre 

et position). 

Los O, rélcment osseux le plus antérieur de la 

série latérale, est limité médialenicnt par l’os E et 

latéralement par les os 2 et la. L’os N est bordé 

médialement seulement par l'os Eet latéralement 

par Los 2, alors que l’os M est limité mcdiale- 

ment par l’os E et la partie antérieure de l’os C. 

Los Li est bordé mésialen»eiiL par Fos C et latéra¬ 

lement par Fos 2 et par la partie antérieure de 

Fos 3. Los L] est borde par les us L^, C, le parié¬ 

tal, les os X et 3. Le terme L, a été choisi de pré¬ 

férence au terme K utilisé par plusieurs auteurs, 

Fos K étant défini par Schultze (1969) et 

Thomson 6c Campbell (1971) comme étant Fos 

ponant Fextrémité antérieure de la ligne anté¬ 

rieure de lossette. 

Los X (« KX fl de Schultze 1969, 1977) est situé 

entre le pariétal, les os Y,, 4, 3 et L,. Les canaux 

supraorhitaire et infraorbitairc sc joignent dans 

cet os. La ligne antérieure de Ibsserres se termine 

en surface de Fos X, près de la suture partagée 

avec Fos 3- Schultze (1969, 1977) décrit Fos KX 

comme étant Fos qui porte I extrémité antérieure 

de la ligne antérieure de fossettes ainsi que la 

bifurcation des canaux supraorhitaire et infraor- 

bicairc. Il mentioririe qu’il s’agit plutôt d'une 

appellation topologiquc qui n’implique pas un 

concept d’homologie. 

Los y,, environ deux fois plus long que large, est 

incurvé latéralement vers la joue. La bordure 

antérodor.salc de Fopercule vient s’accoler sur la 

marge latérale concave de Ibs Y,. Aucun des spé¬ 

cimens étudiés na fourni d'informarion supplé¬ 

mentaire sur ce que Jarvik (1980) identifia 

comme une échancrure spiraculaire sjyinKular 

notvbi -v) sur Fos Yj (v- X v de cct auteur). Los Y2 

est limité mésialemcnc par le posipariétal et 

reçoit la ligne moyenne de fo.sscttes, La marge 

postérieure de Fo.s Yi est oblique à cause d’un 

recouvrçmoiu par l’os Z. 

Los Z, qui termine poscéricprcment la série laté¬ 

rale, est généralement plus grand que Fos Yt et sa 

marge postérieure est arrondie. La commissure 

supratcmporalc délimite sur cei os la fin du canal 

otique et le début de la ligne du corp.s (Fig. 4). 

Selon Jarvik (1968, 1980), la série latérale se ter¬ 

minerait par un os « Zp » portant un segment de 

la ligne du corps. Cet élément n'a été ob.servé sur 

aucun des spécimens, lèl qu’illustré par Jarvik, 

Fos « Zp » occuperait une position relativement 

éloignée de la marge postérieiirc du dcrmocrâne 

et vraisemblablement du neurocrâne. Ainsi, cet 

os serait uniquement rattaché au crâne par une 

suture étroite avec Fos Z. De plus, la forme de la 

marge postérieure de Fos Z. ne suggère pas qu’il  y 

ait un os postérieur. A cause de l’ensemble de ces 

observations, l’existence do Fos « Zp » est dou¬ 

teuse. 

Le parcours des canaux sensoriels. Le parcours 

des canaux céphaliques dorsaux est illustré sur la 

figure 3A. Les canaux de la ligne latérale passent 

en profondeur dans les os dermiques du crâne. 

Une crête marque le trajet des canaux sur la face 
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Fig. 5. — Scaumenacia curta (Wtiiteavesj. Partie postérieure du 
loit crânien montrant le parcours de la comrrissure supraternpo* 
raie sur les postpariélaux et l'extrascapulalro médian (os A). A. 
spécimen BMNH P.678a ; la commissure supraiemporale passe 
exclusivement dans l'extrascapulaire médian. B. specimen 
BMNH P.5486 : la commissure supratemporafe passe â la fois 
dans l'extrascapulaire médian el dans l’os B Les irajectoires de 
la commissure supratemporafe et du segment clique du canal 
supraorbitaire sont déduites de la position des pores des 
canaux sensoriels à la surface des os, Éclielles : 5 mm. 

interne de.s os, et, à p;ntir de ces canaux, des 

canaux secondaires ramifies ou non atteigncnc la 

surface de Tos et communiquent avec le milieu 

environnant par des pores sen-Soriels (fig- ^A, B). 

Ces pores, situes au'des.s'us des centres de crois¬ 

sance des os, sont circulaires et deviennent de 

plus en plus ovoïdes lorsqu’ils occupent une posi¬ 

tion latérale plus péripherique par rapport aux 

centres de croissance (Fig. 6A, B). 

Le nombre et la position des pores sur un os 

varient d’un individu à Tautre. Tourciois, de 

nouvelles données sur le patron des canaux sen¬ 

soriels d'AruIrrycvichthys montrent que la trajec¬ 

toire de ces canaux secondaires esc relativement 

constante d'un individu â rautre pour un os 

donné (obs. pers.). De façon générale, pour un 

même os, les individus de grande taille ont plus 

de pores que les individus de petite raille. Si l’on 

compare l'anatomie de 5. curia à celle des 

Ostcichrhyes primitifs actuels, les neuromastes, 

groupés ou non, absents chez les lossiles, étaient 

probablement logés à la base des renflements 

dans le.s canaux sensoriels annclés. La base des 

canaux est pcxforce par des canalicules. Ces cana- 

licules devaient loger les ramifications nerveuses 

reliant les canaux sensoriels aux divers rameaux 

latéraux des neris crâniens. 

Les lignes de fossette.s du toir crânien passent sur 

la surface des os. l^e plancher des lignes de fos¬ 

settes présenre des seuils séparant des ensembles 

de 3 à 6 pores canaliculaires (Fig. 5A). l.es neuro¬ 

mastes se situaient probablement dans le .sillon 

en auge des ligne.s, au-dessus des porcs canalicu¬ 

laires. 
1. Le canal .supraorbitaire : une série de porcs a 

été observée sur la marge antérieure des os E du 

spécimen ÜLQ 69. En raison de leur position 

antérieure sur le crâne, de leur proximité avec les 

pores’ sensoriels du canal supraorbitaire et de la 

possibilité d’un arrangement rcciiiligne pour cer¬ 

tains de ces pores, cinq hypothèses d’interpréta¬ 

tion sont ici proposées. Ces pores peuvent ain.si 

correspondre ; (1) soir à ceux d^ine ligne de fos¬ 

settes commençant le canal supraorbitaire ; 

(2) soir â ceux d une commissure nistrale ; (3) 

.soit à ceux du canal supraorbitaire ; (4) soit aux 

pore.s des ampoules' mécanorécepdvcs (Bemis & 

Northeutt 1992) ; (5) soit aux porcs de vaisseaux 

sanguins. Cependant, il esc possible que les pores 

présents puissent être înterprércs à la lumière 

d’une combinai.son de ces hypothèses. 

Le canal supraorbitaire a son origine sur l'os O et 

traverse Ic.s cléments de la série latérale jusqu'à la 

ramificatïon du canal infraurbitaire sur FosX. 

Le parcours du canal supraorbitaire est intime¬ 

ment hé aux cenrres de eroissancc des éléments 

osseux qui le supportent (Graham-Smith 1978), 

même si, à l'occasion, ces territoires présentent 

des anomalies. Ainsi le spécimen de S. curta 

(AMNH 11570) (Fig. 6A), dessiné par Westoll 

(1949 ; 144, fig. 6h) et redessiné à parrir de cette 

illustration par Thomson &c Campbell (1971 : 

37, fig. 11), montre que le rrajet gauche du canal 

su|)raürbitaire tel qu’illustré est erroné puisqu’il 

passe non pas du « M + Lt » au « L, + K » de 

Westoll, mais dans l'élément considéré comme 
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Fig. 6. — A, Scaumenada curta (Whiteaves). AMNH 11570 (ancien numéro AMNH 38-71*12803) : paire stéréoscopique de la vue 
latérale gauche du toit crânien montrant la série d'os latérale. Échelle ; 1 cm. B, Scaumenada curta (Whiteaves). AMNH 11570 : 
exemple de concurrence entre les os Li, L2 et M (détail de A). À noter la position des pores sensoriels à la surface des os. Échelle : 
5 mm. C, Scaumenada curta (Whiteaves). MHNM 04-12-74 : vue latérale gauche du toit crânien montrant un os anamestique 
(x0,77). 
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anamestiquc par cet auteur. Le canal parcourt les 

os Li, Li  et M (Fig, 6A, B). 

2. Le canal infraorhitaite : circulant principale¬ 

ment sur la jouCt il dcbute dans l’os à partir 

du canal supraorbitairc et se dirige vers la région 

sous-orbitaire de la joue (Fig. 3B). Une descrip¬ 

tion détaillée du parcours du canal infraorbitaire 

SC trouve dans les travaux de Srensib (1947) er de 

Cloutier (1996). 
Un court canal bifurque du canal inlraorbitairc à 

partir de l'os 4 pour se terminer environ aux 

deux tiers de la longueur de l’os 3 (Fig. .3B). 

Tandis que Siensio (1947 : I3H-139) décrit ce 

court canal comme étant un large tube pouvant 

être une partie ve.stigialc de la ligne profonde 

(« profundns Une »), Thomson & Campbell 

(1971) l’interprètenc comme une courte branche 

du canal infraorbitaire. GUci Anna calna (Actino- 

pterygii), le rameau postorbicaire du canal 

infraorbitaire (Allis 1889) occupe une position 

similaire au court canal retrouvé chez S. curta et 

certaines autres espèces de Dipnoi. Je propose 

d'utiliser le terme de ligne profonde afin de 

con.servcr une homogenéiré de nomenclature au 

sein des gnathostomes (Noithcuu 1989). 

Le canal préoperculaire bifurque du canal 

infraorbitaire dans Tos 8 et se dirige vers la marge 

postérieure de la joue puis vers la maclioirc infé¬ 

rieure (Fig. 3B ; Cloutier 1996). 

3. Le canal otique : il établit la connexion entre 

le canal supraorbitaire cl la partie céphalique de 

la ligne du corps. Ce canal traverse les os X, Yj. 

Yt et il  se termine sur l’os Z, à la bifurcation oii 

se joint la commissure supratcmporale. 

4. La commissure supratemporalc elle relie les 

deux branches latérales des canaux supraorbi- 

taires er des lignes du corps. Le trajet de la com¬ 

missure supratemporalc, soir les os 

Z-postparicial-A-postpariétal-Z, a été étudié par 

Srensio (1947), WesioJI (1949), Jarvik (1968> 

1980), Thomsttn & Campbell (197l)i Graham- 

Smiih (1978) ei Cloutier (1996). Le canal de la 

commissure supratcmporale s’arque légèrement 

vers le centre de croissiuice du posrpariétah mais 

passe postérieuremenr aux lignes de fossettes 

moyennes ei postérieures (Fig. 5A-B). .Sur cer¬ 

tains individus [par ex. BMNII P.5486 

(Fig. 5B) ; BMNH P.60497 (Fig. 7A-B, D)l le 

canal de la commissure supratcmporale passe 

dans les angles latéro-postérieurs de l’os B avant 

de pénétrer dans l'os A, s'il le pénètre. 

5. î.a ligne du corps : le segment céphalique de la 

ligne du corps est présent dans Fos Z. La ligne 

latérale du corps se poursuit dans les écailles 

jusqu'au lobe de la nageoire caudale. 

6. Les lignes de fossettes : Graham-Smith (1978) 

a montré la relation entre le trajet de.s lignes de 

fossettes et les centres de croissance des os pour 

differentes espèces de gnathostomes, dont 

5. curta. 
Les différents parcours des lignes de fossettes 

seront décrits ci-dessoas mais il est à noter que 

tes trajets sont plus ou moins variables d'un indi¬ 

vidu à l'autre. Ainsi la ligne antérieure de fos¬ 

settes [(« anterhr portion of posterior pit-Hne » de 

Jarvik (1968, 1980) ; « pir~lim ^ruocc sitaated 

superficially ro the hlindly ending tube » de Stenslô 

(1947 ; 139)1 débute au centre de l’os B puis se 

dirige antéro-latéralement jusque sur l'os X, tra¬ 

versant le panétal (Figs 5A-B, 6A, 7B). La ligne 

moyenne de fosseTte.s cotnmence postérieurement 

à la ligne antérieure près du plan de symétrie sur 

l'os B et elle circule postéro-Jatéralemcnt jusqu'à 

l'os Yj (Fig. 3A). Cette ligne s’incurve sur le post- 

pariétaL p-âssanr au-dessus du centre de croi.s- 

sancc de cet os- Les homologues bilatéraux des 

lignes antérieures et moyennes ne sont que très 

rarement en contact (voir Fig. 5A-B) Lu ligne 

postérieure de fossettes [i^ posLerior portion ofpos- 

terior pitdine v de Jatvûk (1968, 198ü)J débute en 

moyenne au-dessus du centre de croissance du 

posipariétal, posiérieurcmenr à la ligne moyx’nne, 

et se dirige vers le milieu de la marge postérieure 

de cet os sans toutefois Fatreindre. La ligne pos¬ 

térieure SC termine au-dessus ou un peu poste¬ 

rieurement à la commissure supratcmporale. 

Géncraleinenf, les lignes de fossettes cvaver.sent 

deux os adjacents au point milieu des lignes de 

sutures de ces os. 

DESemPTION DES VARIATIONS 

Variai IONS mükihioi.oi:iql’i:s des os 
1 .a morphologie des os du roit crânien de S. curta 

varie légèrement d'un spécimen à l’autre. 

Certains des spécimens étudiés montrent des 

variations caraciéristiques qu il est possible de 
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décrire, telles, la présence d’os surnuméraires, la 

fusion de certains os, la concurrence sparialc 

entre éléments adjacents ei la variation dans le 

parcours des canaux sensoriels. 

Os surmmti^raires 

Chez les dipneusres fossiles, deux types d os sur¬ 

numéraires se rencontrent fréquemment : il s'agit 

des os anamestiques (Wcstoll 1936) et des os 

intrasuturaux (Jarvik 1950; Belcan 1962). 

Parmi les spécimens examines, seul le spécimen 

MHNM 04-12-7d (Fig. 6C) prcscaie un os ana- 

mestique. Cet os est situé entre les os 2 ei 3, et 

les os L2 et M de gauche. Toutefois, aucun des 

spécimens observes au cours de la présence élude 

ne possédait d’os inrrasucural. Les os variables de 

la série latérale portant une partie du canal 

supraorbitaire n’ont pas été considérés comme 

anamestiques. Toutefois, Romer (1936 : 249, 

fig. 3b) illustra un crâne oh il identifia deux 

« extra^elemenis » : l'o.s inclus entre l'os C et le 

pariétal semble erre effectivement un os anames- 

tique, mais le second clément que Romer consi¬ 

déra comme un os ananicscique est en réalité Los 

Li. Westoll (1949 : 144, fig. 6c ; Fig. 7C) repré¬ 

senta un os anamestique situe latéralement à Los 

identifié comme étant fos « Q+N+M+Li • > : ce 

spécimen illustré par Westoll (1949, fig. 6c) est 

le spécimen BMNFl P60497. Cependant cet os 

est traversé par un segment du canal supraorbi¬ 

taire, tel qu’illustré a la figure 7B et D, donc il  

s’agit probablement de l’os O plutôt que d’un os 

anamestique. 

La région des os L. esc sujette à une variation dans 

le nombre d'os. Le spécimen MHNM 04-12-74 

(Fig. 6C) présente un os surnuméraire (deux os 

L]’  er Li”  à la place du seul Li), puisque quatre 

os, er non trois, limitcni la marge latérale de Los 

C droit. Le spécimen AMNH 1 1573 (Fig. 9) 

présente plusieurs os de la série latérale entre les 

os N er X. Selon leur position relative aux os F. et 

C, CCS os sont interprétés comme étant les os M”,  

M’,L2, L,'’,eL L,’.  

Concurrences spatiales et fusions 

Lehman (1959) mentionna que la forme et le 

nombre des os dermiques sont souvent très 

variables d\in individu à l’autre pour la plupart 

des espèces de Dipnoi. La concurrence spatiale et 

la fusion d’os adjacents sont les deux sources 

majeures de cecre variabilité chez 5. curta. 

Concurrences spatiales. L.es os dermiques du 

toit crânien de ô. curta ne se chevauchent pres¬ 

que p:ts> à rexccquion de quelques spécimen.s où 

la pointe aritérieiire de I o& B se prolonge quelque 

peu antérodaréralement sous la paire d’os C. 

Ainsi, il semble juste de .supposer que, durant la 

morphogenèse et la crui.ssance de Scaionenacia^ 

le.s OS butaient les uns sur les autres lorsqu'ils 

encraient en contact- Donc la forme de ces, os 

denniques (er la position des sutures) relève prin¬ 

cipalement de l'interaction entie chacun de ces 

os. Bien que le.s lignes de suture demeurent 

franches au cours de la croissance de S. curta, 

elles deviennent légèrement sinueuses chez les 

individus de grande taille. Laccroissemenr des os 

du toit crânien de 5. curta sc faisait donc par un 

accroissement superficiel sur toute la surface de 

l’os et un accroissement périphérique au niveau 
des sutures. 

Chez SciUmenneia, les concurrences spaiiales ont 

été classées en deux catégories, mineures et 

majeures, concurrence mineure correspond à 

une iiHïdification dans la forme de la ligne de 

suture, mais non dans sa position, alors que la 

concurrence majeure s’observe lorsque la fornie 

ct/ou la raille de certains os different notablement 

de leur forme ou de leur taille normales. Quelques 

exemples représentatifs des deux types de concur¬ 

rence spatiale sont présentés aux ligures 7-9 et à la 

figure 6A, B et elles sont décrites ci-dessous. 

1. Coriciirrence mineure : le spécimen MIINM  

04-24 présente deux sutures dentelée.s entre l'os 

B et la paire d’os C (Fig. 7A). La dentelure de la 

suture est similaire de chaque côté du plan 

médian du crâne. Il .semble que ce soir Los B qui 

ait envahi le territoire- de.s o.s C. 

Le spécimen ULQ 1423 montre le postpariétal 

gauche ayant deux sutures ondulées, l’une avec le 

pariétal et l’autre avec Lus B (Fig. 7B). La marge 

latérale du postpariétal est normale. Le post- 

pariétal gauche semble avoir envahi partiellement 

le territoire de Los B et avoir induit » une 

déformation de la suture commune aux os B et 

postpariétal droit. La déformation de la ligne de 

suture s’effectue surtout près du point où traver¬ 

sent les lignes moyennes de fossettes (voir aussi 

Fig. 9, spécimen AMNH 11573). 

76 GEODIVERSITAS • 1997 • 19(1) 



Scaumenacia curta du Dévonien supérieur du Québec 

Sur plusieurs spécimens, la suture médiane aux 

os C est ondulée dans la région des centres de 

croissance de ces os (Figs 7A, 9). Ce rype de 

concurrence mineure peut alfccter les dimensions 

de la largeur des os C (X 14 et X 15). Un phéno¬ 

mène similaire s’observe pour la paire d'os E. 

2. Concurrence majeure : Westoll (1949 : l44, 

fig. 6c : Fig. 8A, C) illustra un crâne ou Ton 

observe une concurrence majeure encre les os B 

et E gauche. Ce spécimen illustré par Westoll est 

ici représenté à la figure 7A-B ; il s’agit du spéci¬ 

men BMNII  P.60497. l'os C gauche est absent ; 

il ny a aucune indicatitui de lusion entre 1 os 

gauche et les os B ou E. Uos C gauche étant 

absent, Fos E gauche est prolongé postérieure¬ 

ment, alors que le côté gauche de I os B est plus 

développé, occupant la majeure partie du terri¬ 

toire potentiel de i’os C. Un autre exemple de 

concurrence majeure esc représenté â la figure 

6A, B. En relation avec Fos Li» il est possible que 

la croissance de cet os air été inhibée temporaire¬ 

ment ou que Famorce de Fossification ait été 

retardée, puisque les os L] et M ont envahi 

simultanément le territoire normalement réservé 

à cet os. 
Fusions, l^oiir les besoins de la présente étude, 

seuls les cas évidents de fusions ont été considé¬ 

rés, c’est-à-dire les os qui présentent plusieurs 

centres de croissance bien visibles sur le même 

élément osseux. 

Tous les os des séries médianes et latérales 

n'étaient pas présents sur tous les toits crâniens 

observés (N = lÜl). Le tableau 2 résume les fré¬ 

quences d'observation de fusion par rappt>ri au 

nomlire de spécimens où Fos en question était 

présent. Romer (1936) mentionne que certaines 

fusions (exemple, la Insion des deux os E) sont 

fonction de Fâgc des individus. Etant donne qu'il 

n’est pas possible actuellement de déterminer 

Fâge précis des spécimens, la croissance de I os B 

a été choisie comme étalon représentatif de la 

croissance générale des individUvS. Les dimensions 

logarithmiques de fos B (Y 1 et Y 4) ont été uti¬ 

lisées pour deux raisons. Premièrement, l'os B est 

Félément du ton crânien le plus souvent préservé 

sut les spécimens. Deuxièmement, le logarithme 

de la largeur de Fos B (Y 4) est fortement corrélé 

avec le logarithme de la longueur totale de 1 indi¬ 

vidu {r  = 0,890699 ; N = 24 ; P < 0,001). La 

longueur de Fos B étant comprise dans la lon¬ 

gueur totale de 1 individu, j'ai préféré utiliser la 

largeur de Fos B pour estimer la longueur totale, 

afiri do minîmiset les phénomènes de dépen¬ 

dance mathématique et de fausses corrélations. 

Le logarithme de la longueur totale (Y 0) peut 

être estimé à partir du logarithme de la largeur de 

Fos B (Y 4) suivant l’équation de la droite d'esti¬ 

mation : 
Y0 = 1,38305 + 0,94349 Y4 

la variance de la pente est égale à 0,01054. Le 

A 

lâf 

laf 

Imf 

Ipf 

PiQ 7 — Cas représentatifs de concurrences spatiales mineures chez Scaumenacia curîa (Wtiiteaves), A, spécimen MHNM 04-24 ; 

concurrence entre les os C et B. B, spécimen ULQ 1423 ; concurrence entre ' os B ei les postpanétaux ainsi qu'entre le pariétal et le 

postpahétal gauches. Le gris indique les os avec concurrence spatiale. Échelles ; 5 mm. 
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Fig. 8. — Cas représentatif de concurrence spatiale majeure (A, B) Toit crânien de Scaumenacia curta (Whiteaves). spécimen 
BMNH P.60497. A. vue dorsale, vue dorso-latêrale. C. reconstitution du spécimen BMNH P.60497 tel qu’illustré par Westoll 
(1949, fig. 6c) : l’os en gris représente l’os considéré comme étant anamestique par Westoll (1949). D. nouvelle reconstitution et 
interprétation du spécimen BMNH P.60497. Échelle pour A et B : 1 cm. 

diagramme de dispersion bilogarichniiquc de la 

largeur de l'os B (Y 4) en fonction de la longueur 

de l’os B (Y i), pour un échantillon de cinquante 

et un specimens, est illustré à la figure 1 OA. 

L’ellipse d'équiprobabilitc (95 %) a été construire 

à partir des staristiques |>crtinentes (vecteur 

moyen et matrice de covariance de l’échantillon) 

et de la distribution du de Horelling. Les 

lettres figuratives de la figure lOB correspondent 

aux spécimens présentant diverses anomalies 

[concurrences spatiales (aj et Fusions (b-g)| et 

provenant de IVchantillon représenté à la figure 

lOA. Ces lettres ont été tracées suivant les 

dimensions des spécimens à rinrérieur de l'ellipse 

calculée iniiialemenr. Lexamen de la figure lOB 

nous informe que les spécimens ayant une ano¬ 

malie se distribuent le long de la tendance de 

croi.ssance à partir d’une raille Icgcrcment infé¬ 

rieure la taille moyenne. Au cours de la crois¬ 

sance, il ne semble pa.s y avoir d’augmentation 

progressive du nombre d’individus ayant une des 

déformations décrites. 

Le processus de fusion de deux os adjacents se 

fait graduellement au niveau de la suture. Les 

lettres b et c (l ig- lÜB) correspondent à deux 

spécimens (AVINH 11571 et 11573, Fig. 9) pré¬ 

sentant des fusions partielles de croissance. 

D'apres robservaiion de ces spécimens, il semble 

que le processus de fusion entre deux os adja¬ 

cents (L droit avec C droit, C avec CL B avec 

pariétal droit) débuterait à partir du milieu de la 

suture. Ce processus peut débuter à difléreiiis 
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Fig. 9. — Sc^umanacm curtâ (Whiteaves) ; spécimen AMNH 
11573. À noter la presence de plusieurs types de variation chez 
un même individu : fusion des os E. fusion partielle des os C. 
concurrence spatiale mineure entre le pariétal droit et l’os B. 
concurrence spatiale majeure entre le pariétal droit et la série 
d'os latéraux, variation des lignes de fossettes de type lb. 
Échelle : 5 mm. 

stades de croissance des individus (Fig. lOB). 

La fusion de la paire d’os E avait été mentionnée 

par Romer (1936), et Westoll (1949) a remarqué 

que sur dix-huit spécimens présentant ces os, 

deux montraient la fxision des os It. Pour la pré¬ 

sente étude, une fréquence un peu plus élevée a 

été obtenue, soir six fusions pour quarante-deux 

spécimens [par ex. AMNH 11573 (Fig- 9) ; 

MHNM 04-63, 04-155]. Ce type de hision a été 

rencontré sur des spécimens de taille moyenne 

(Fig. lOBd). 
Un seul spécimen [MHNM 04-125 (Fig. lOBe)] 

était caractérisé pur une fusion complète de crois¬ 

sance de l’o.s B. Sur ce .spécimen, l’os B est 

fusionné avec l’os C droit. 

Le nombre d’os de la série latérale, antérieurs à 

Los L|, varie de un à six. Malgré la grande varia¬ 

bilité de.s os de cette série, il est .souvent difficile  

de déterminer s'il .s'agit d'une fusion ou d’une 

concurrence majeure. Westoll (1949 : 145) a pré¬ 

senté des tableaux de irequençes poui les 

« fusions » des os de la série latérale. Il est préfé¬ 

rable d’omettre ces données de la littérature, 

étant donné que cet auteur semble avoir défini 

son système de fusions de façon arbitraire ; de 

plus, j’estime que les. exemples de fusions qu’il a 

illustrés sont erronés. D’après Féchanrillon étu¬ 

dié, environ un spécimen sur quatre montre une 

anomalie dans la région des os l.| et Ln (par ex. 

AMNH 5912, 9^45- 11571, 1 1575), Sur 

quelque.s spécimens, la taille et la forme de cer¬ 

tains éléments de la série latérale antérieurs à Fos 

X (principalement les os Lj et Li) indiqueni qu'il 

y aurait eu probablement une tusîon de crois¬ 

sance survenue tôr dan.s le développement de 

l’organisme. La fusion de tous les os latéraux, 

antérieurs à Los ainsi que la lusion de l’os X, 

font ici l’objet d'une étude détaillée. 

La fusion de croissance impliquant tous les os de 

la série latérale, antérieurs à l’os l-i, est la fusion 

la plus fréquemment observée (par ex. AMNH 

11576, UL.Q 1069). Sur les spécimens où la série 

latérale (gauclie ou droite) est préservée entière¬ 

ment, près du tiers des spécimens est caractérisé 

par la fusion des os antérieurs a l'os Lj  

(Tableau 2). Cerre fusion (Fig. lOBf.) a été obser¬ 

vée uniquement sur des spécimens plus grands 

que la moyenne. Du fait que cetee fusion 

implique plusieurs os, il semble raisonnable de 

Finterprérer comme pouvant être reliée à Fàge 

des spécimens. Cetre observation laisse supposer 

que les fusions ne se font pas routes simultané¬ 

ment, mais graduellement au cours de la crois¬ 

sance. La fusion de deux éléments de la série 

Tadleau 2. — Fréquences observées de fusions des os der¬ 
miques dans un échantillon de I0i crânes de ScaumenaeJa 
curta (Whiteaves). 

Os Nombre d'os 
Examinés Fusionnés Non-fusionnés 

X (droit) 34 1 33 

X (gauche) 27 5 22 

Latéraux antérieurs 17 7 10 

à t'os Li (droits) 

Latéraux antérieurs 15 4 11 

à l'os L, (gauches) 

E (paire) 42 6 36 

B 90 2 88 
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Fig. 10. — A, diagramnîe de dispersion du logarllhme de la largeur de Tos B (Y 4) en fonction du logarithme de la longueur de I os B 
(Y 1), pour ciriquanle et un specirnons de Scâurnenacia curta (Whiteaves). B, même diagramme où figurent seulement les spéci¬ 
mens présentant des anomalies ; a. compétition spatiale ; b„ lusion partielle entre les os E et C , c, fusion partielle entre les deux os 
C et entre l'os B el le pariétal droit. d, fusion ontogénétique entre les deux os E ; e, fusion ontogénêtique entre les os B et C droit , f, 
fusion de tous les os antéfieurs à l'os L1 : g. lusion de l'os X avec les os Y1, L1 ou 3. Les axes sont gradués avec les valeurs mini¬ 
male, moyenne et maîumale- 

latérale se rencontre fréquemment sur des indivi¬ 

dus de toutes tailles. 

Sur un échantillon de soixante et un spécimens 

où Tos X était présent, six spécimens montrent la 

fusion de l’os X avec un o.s adjacent : quatre avec 

los Y, (AMNM 5912, 11571, FMNH 6244, 

spécimen non numéroté du NMC), un avec los 

Li (ULQ 4) et un avec l’os 3 (MHNM 04-34). 

La proportion observée du nombre de fusions 

(Tableau 2) pour le cote droit diftere significati¬ 

vement de celle observée pour le côté gauche. 

L'hypothèse de l égalité des proportions a été 

rejetée, au seuil de signification a = 0,05, suivant 

la méthode basée sur L’écart-réduir (Schwartz 

1963 : 5S) et suivant la méthode basée sur la loi 

hypergéométrique (Dagnelic 1978). Ainsi la 

fusion de fos X gauche serait plus fréquente que 

la fusion de l'os X droit. La fusion de l'os X a été 

obsen'cc sur des spécimens Je raille moyenne et 

supérieure à la moyeunc (Fig. lOBg). Bien que 

cette asymécrie soit significative chez S. curta, il  

ny a aucune mention dans la littérature de phé¬ 

nomènes analogues, tanr chez les formes de 

dipneusres fossiles que chez les récentes. 

Les os de la série médiane sont plus souvent pré¬ 

servés que ceux des séries latérales parce que ces 

os occupent une grande superficie et qu'ils sont 

rattachés plus solidement à fendocrâne que les os 

de petite raille. Ainsi, les os de taille relativement 

grande résistent plus aux agents taphonomiques. 

Il est probable que les éléments fusionnés, parti¬ 

culièrement ceux de la série latérale, étaient pré¬ 

servés plus souvent que les os non-fusionnés. 

Ainsi, le nombre de fusions, surtout pour les 

petits os, pourrait être surc.srimé. 

Les fusions entre les éléments osseux d'une meme 

série sont plus fréquentes que celles impliquant 

les os de séries différente.s, De plus, les fusions 

antéro-postérieures semblent plus nombreuses 

que les fusions latéro-mésialcs. 

Types de variation des lignes de fossettes 

Les variarions observées au niveau des lignes de 

fossettes sont classifiées en trois tyi^es majeurs 

(Tableau 3). C es r\'pes de variations sont étal>lis 

en fonction de la fréquence d’observation, de 

l’importance relative et de la nature de la varia¬ 

tion. Dans l'échantillon étudié (N = 61), moins 

de I a moitié des spécimens (45,9 %) ont un 

arrangement des lignes de fossettes dit « nor¬ 
mal h. 

Type 1. La variation de type 1 se caractérise par 
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la prolongation de la ligne postérieure de fos¬ 

settes à partir du postpariétal jasqu’au centre de 

l'os B, parallèlement au cours de la ligne moyenne. 

Ccrtc variation est présente soit du edré gauche 

(type la) ou du côté droit [type Ib ; A^vlNH 

11573 (Fig. 9)J soit de foçon symctiiquc (type 

le ; BMNH P.6Ü498). La variation de 

type 1 caractérise près du quart de l’échantillon 

(Tableau 3). Westoll (1949) et Jarvik (1968) ont 

représenté cc type de variation dans leur illusrra- 

tion de S. curtu. 

Type 2. Le second type ( Tableau 3) regroupe un 

ensemble de variadons ou le parcours des lignes 

de fossettes est fortement asymétrique (Fig. 11 ; 

TTC 17. ULQ 15, RM 14772b, MHNM 

04-171). Westoll (1949) a décrit une variation 

dans le parcours des lignes nntérieurcs et |7osté- 

rieures du côté droit corrcspondaiu au type 2. 

répartition des ligues de fossettes sur Tos B du 

spécimen ITC 1~ (Fig. IIA)  prcsenic une forte 

asymétrie et seule une partie des lignes .• mtérieure 

et moyenne du coté gauche peut être identifiée. 

Sur le .spécimen LH.Q 15 (Fig. 1IB), la ligne pos¬ 

térieure gauche est absente alors qu’une courte 

ligne est présente anténeurcment k la ligne de 

fossettes gauche, La ligne moyenne des fossettes' 

droite ne passe pas sur Fos' B et la ligne antérieure 

droite s'incurve vers la ligne moyenne gauche 

(Fig. 1IC ; RM l4772b). Los lignes antérieure et 

moyenne du côté droit du spécimen MllNM  

04-171 (Fig. IID) sont en contact et la ligne 

antérieure gauclie suit partiellement le trajet de la 

ligne moyenne droite sur l'os B. 

Type 3, Le type de variation dît de type 3 com¬ 

prend plusieurs variations qui ne sont pour la 

plupart ni mpétitives ni fortement asymétriques. 

Les spécimens observés présentent le.s variations 

suivantes : (1) la ligne antérieure de fossettes 

gauche est discontinue entre Los B et le pariétal ; 

(2) la ligne antérieure de fossettes est dédoublée 

du côté droit ; (3) les lignes antérieures de fos¬ 

settes sont discontitiucs sur l’os B ; (4) la ligne 

moyenne de lossettes à droite est discontinue 

entre l'os B et le postpariéial (ULQ I423a ; 

Fig. 7B) ; (5) il  y a des ramifications à pvarcir de la 

ligne moyenne de fossettes sur le côté gauche 

(BMNll  R5486 ; Fig. 5B) ; (6) [aligne nioyenne 

de fossettes esc absente sou du côté droit, soit du 

côté gauche (BMNH P.60497 ; Fig. 8A) ou des 

deux côtés (RMS.G. 1897.51.174) ; (7) les lignes 

moyennes de fossettes sont prolongées médio 

posterieurement sur l'os B ; (8) les deux homo¬ 

logues bilatéraux des lignes antérieures (BMNH 

P.6788, R548r3 ; Fig. 5A-B) et moyennes ont un 

point d'intersection unique ; (9) il  y a des ramifi¬ 

cations à partir de la ligne postérieure de fossettes 

.sur le côté gauche ou droit (BMNH P.60540). 

VAlUA  riONS MORPHOMr;rRlQUE.S l)K.S os 
Avant de commencer la description des varia¬ 

tions morphoméiriques de Scaumefiavia, je ne 

peux passer sous silence le travail clas-sique de 

Oison (1951) sur la croissance et la variation de 

Diplnmnlus (Amphibicn du Permien des ittats- 

Unis). Oison a su interpréter certaines tendances 

maieures de variations pour des espèces fo.ssiles. à 

partir de méthodes statistiques bidimension¬ 

nelles Ultérieurement, Jolicœur & Mosimann 

(1960) et Jolicœur (1963a, b) ont montré com¬ 

ment la méthode des composantes principales 

permettait aux morphologistes de décomposer la 

variation morphomérriqiie de manière quantita¬ 

tive, et de séparer la variation de la taille de celle 

de la forme, La variation de la taille de plusieurs 

structures intégrées rellère principalement lu 

composition d’age de l'échantillon. Je considère 

que les variations de forme pure et de forme 

reliée à la taille (iülonictrie) constituent la varia¬ 

tion morphometrique caractéristique d'un 

groupe d’organismes. Fnmr donné que la forme 

d’un organisme est le résultat de son développe¬ 

ment ontogénetique qui est régi par des facteurs 

intrinsèques, la variation de forme rencontrée âu 

sein d'un groupe d’organismes reflétera l'intégra¬ 

tion de CCS processas et la .stabilité du phénotype 

(voire du génotype) de ce groupe. Chez 

Scaurncrntciitj j'analyserai de manière quantitative 

les variations corre.spondanr à la croissance diffé- 

rcnricllc, à la concurrence spatiale et aux fluctua¬ 

tions de la symétrie bilatérale. 

Croissance relntive 

L'une des source.s de variations morphotnciriques 

correspond aux changements de proportion.s de 

la forme reliée à la taille, pour diverses struccure.s 

d un organisme au cours de sa croissance ; il  

s’agit de la croi.ssance relative ou allomctrie. 

Certains auteurs, tels Huxley (1932), Hersh 
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Tableau 3. — Fréquences observées des irois types de varia 
tiûo au niveau dos lignes de fossettes. Le type 1 correspond è 
la prolongation de la ligne de fossettes posîèrteure a partir de 
l'os B ; type la . du côte gauche ; type 1b ; du côté droit ; type 
1c : symétrique. La type 2 dénote les parcours des lignes de 
fossettes fortement asymétriques. Le type 3 correspond à 
diverses snomalies mineures dans le parcours des lignes de 
fossettes. 

Type Fréquence Pourcentage 

Normal 28 45,9 

Type 1a 6 9,8 

Type 1b 6 9,8 

Type 1c 2 3,3 

14 22,9 

Type 2 10 16,4 

Type 3 9 14,8 

Total 61 100% 

(1934), Phlcger (1940), Gray (1946). Wesroll 

(1950), Oison (1951) et Oison & Miller (1951) 

ont forremenr contribué à introduire une 

approche quantitative dans les ccudes de crois¬ 

sance en paléontologie des vertébrés. Peu 

d*autcurs ont étudié rallométric en paléoichthyo- 

logie. En ce qui concerne les poissons du 

Dévonien, Thomson & Hahn (1968) et Schult/e 

(1984) ont analysé la croissance à*Eusthaioptnvn 

foordi (ostéolépiforme de la Forniuiion 

d’Escuminac), Werdelin & Long (1986) celle de 

Bothrioleph canadensh (antia rel ie de la Formation 

d*Esciiminac), et White (1973) celle de 

Rhinopternspis croitchi (hétéro.stracc du Groupe de 

Ditton, Angleterre). 

Croissance relative de Pos B. CÜertains indices 

morpbornélriques sont utilisés lors de descrip¬ 

tions de matériel paléontolüglque appartenant à 

divers groupes taxonomiques dont les Anaspida, 

Pteraspidida, Dipnoi. Osteolepiformes et 

Amphibia. Inniportancc relative de Fos B par 

rapport à la longueur comprise entre la niarge 

antérieure du museau et la marge postérieure de 

ro.s B est souvent utilisée comme indice morpho- 

métrique ou taxonomique pour les espèces de 

Dipnoi. Certains paléontologues, après avoir 

insisté sur la lorte variabilité intraspécifique des 

dipneusres, utilisent la valeur d'un quotient de 

mesures prises sur l’holotype pour caractériser 

une espèce. Cette méthode néglige inévitable¬ 

ment la variarion intraspécifique. Oison & Miller  

(1951) ont noté qu'il est préférable de décrire par 

une droite d’estimation une relation entre deux 

variable.s morphomérriques dont l'une est un 

quotient, plutôt que d’utiliser seulement un quo¬ 

tient moyen, surtout lorsque les espèces étudiées 

apjîarticnncnt à des groupes d'organismes à 

croissance illimitée. 

Afin de juger les difficultés d’application du rap¬ 

port classique utilisé pour les dipneustes, j'analy¬ 

serai les relations entre les varialilcs X 1 (longueur 

médiane de l'os B), .X 9 (longueur médiane de 

Los C gauche) et X 19 (longueur médiane de I os 

E gauche) mesurées sur un échantillon de trente 

spécimens de Scattyncuachi cîirRi. L'addition des 

variables X 9 et X 19 correspond à la longueur 

médiane du toit crânien anténeiircmenr â l'o.s B. 

Le tableau 4 dtmne les statistiquesS relatives aux 

variables brutes et aux variables rranslormécs en 

logufiihmcs ainsi que les v-aleurs de X‘  obtenue 

pour les épreuves de normalité li  l aide de gi et g2 

conjointement. Pour les variables X 1, X 9, X 19 

et (X 9 4. X 19), les coefficients de corrélation 

sont tous positif? et different tous de façon signi¬ 

ficative de zéro (P < 0,001). Les valeurs des coef¬ 

ficients de variation sont très élevées, 

particulièrement celle relative à Fos B (C.V. = 

49,04 %). Ces valeurs élevcc.s des coefficients de 

variation reflètent principalement la variation de 

la taille plutôt que la variation de la forme. La 

transformation logarithmique a rendu les distri¬ 

butions normales (Tableau 4), sans pont autant 

changer l’importance relative de la variation 

pui.squc Tordre de grandeur des écarts-types cal¬ 

culés a partit des variables logarithmiques est 

sensiblement égal à Fordre de grandeur des coef¬ 

ficients de variarion calculés pour les variables 

non-rransfi>rmécs. Les coeffîcienis de corrélation 

pour les variables logarithmiques demeurent tous 

significarivement differents de /ért» (P < 0^001). 

Selon CoLi.sin (1974), les quoïtents ou indices 

morphometriques seraient l'un des meilleurs 

üuiil.s pour décrire les formes spécifiques et dilfé- 

rcncicr divers groupes taxonomiques. 

Cependant, l'utilisation de quotients en biologie 

est fortement controversée pour des considé’ra- 
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A B 

Fig. 11. — Exemples du second type de variation dans le parcours des lignes de fossettes représentés sur une reconstitution sché¬ 
matisée du crâne de Scaumenacia curta (Whiteaves). A. spécimen LTC 17. B. spécimen ULQ 15. C. spécimen RM 14772b. D. spé¬ 
cimen MHNM 04-171. 

rions d'ordre statistique (Atchley et ai 1976 ; 

Hills 1978 ; Albreclit 1978 * Dodson 1978). 

Ainsi, pour l'étude de la croissance relative de la 

longueur de l'os B (X 1), l analysc sera effectuée 

non pas avec le quotient en question, mais 

par rintermédiaire des variables Y 1 et 

Log (X 9 + X 19). Afin de conserver la significa¬ 

tion morphologique des variables morphomé¬ 

triques, je préfère utiliser la variable 

Log (X 9 + X 19) plutôt que la variable 

(Y 9 -r Y 19), qui elle correspond au logarithme 

du produit des variables X 9 er X 19. 

Le diagramme de di.sper.sion bilogarithmiquc 

(Fig. 12) représente la relation entre le loga¬ 

rithme de la longueur médiane du crâne anté¬ 

rieurement à l’os B et le logarithme de la lon¬ 

gueur de l’os B, pour l'échantillon étudié (N = 

30). Uexamen de la figure 12 indique que l'el¬ 

lipse d’égale probabilité est traversée obliquement 

par la droite d'isomccrie 

[Log (X 9 ^ X 19) = 0,29938 + Y 1], de façon 

telle qu il semble y avoir une relation d’allométrie 

négative entre les deux variables représentées. 

Cette hypothèse a été confirmée par le rejet de 

l’hypothèse d’isomctric selon la méthode des 

trois pentes (P < 0,01). Ainsi, pour Scaumenacia^ 

fos B croît plus rapidement que les os C et F. 

conjointement, ccçi sur Taxe médian du crâne. 

Cette conclusion itnplique que la longueur rela¬ 

tive de Los B, souvent utilisée C(jmme caractère 

taxonomique, est diHérente pour des individus 

de tailles dilfcrente.s. Hans ( échantillon analyse 

ici, la valeur moyenne de l'indice est égale à 

0,33578 et cette valeur est égale à 0,31875 pour 

le plus petit spécimen et à Ü,6I8Q2 pour le plus 

grand spécimen. Pour ce qui est do l'ensemble de 

tout notre matériel, la plus forte valeur de l'in¬ 

dice (0,95,343) a été observée stir le spécimen 

ULQ 907a (Pig. 13), qui est de type exception¬ 

nel ('< ouilier ») du point de vue morphomé¬ 

trique, meme s'il possède les caractéristiques 

morphologiques de l'espèce. 

La croissance allométriqiie des os B et t a été 

mentionnée pour une autre espèce de Dipnoi 

{Megapletmm zangerli) par Schulrzc (1977). Cet 

auteur détermine ce type de relation en compa¬ 

rant les rapports de longueurs de çes os pour des 

spécimens de tailles différentes. Lehman (1959) 
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Tableau 4. — Statistiques pour les variables X 1 (longueur médiane de l'os B). X 9 {longueur médiane de l’os C gauche). X 19 (lon¬ 
gueur médiane de l’os E gauche) et (X 9 + X 19) non-translormées et transformées en logarithmiques, pour un échantillon de trente 
spécimens de Scaumenacia curia (Whiteaves). : P < 0.01 

Os B OsC OsE 

XI  X9 X19 X9 + X19 

Moyennes 

Écart-types 

C.V. (%) 

x2 pourgi et gs 
conjointement 

12.61467 

6,18656 

49,04 

1,88727** 

9,70933 

3,37202 

34,73 

49,97027** 

14,25033 

4,82413 

33,85 

12.87589** 

23,95967 

7.92679 

33,08 

28,27677** 

Matrice de corrélation 

XI  X9 X19 X9 + X19 

XI  _ 0,76029 0,87831 0,85795 

X9 - - 0,86651 - 

Os B OsC OsE 

Y1 Y9 Y19 Log (X9 + X19) 

Moyennes 

Écart-types 

X2 pour g, et ga 
conjointement 

1,06042 

0,18294 

2,60044 

0,96641 

0,13138 

4,67403 

1,13267 

0,13422 

2,42999 

1,35980 

0,12892 

2,76001 

Matrice de corrélation 
Y 1 Y9 Y19 Log (X9 + X19) 

Y 1 _ 0,74535 0,89847 0,86710 

Y9 - - 0,85970 - 

menrionne que la longueur du museau de 

Soederbcrghia groentandka croît plus rapidement 

que la longueur de la partie postorbitaire du toit 

crânien. 

Croissance en largeur du pariétal et des os B 

et C. Il est avantageux d'analyser de façon inté¬ 

grée la croi.s.sance des os du toit crânien de 

S. ciirta. puisque ces éléments osseux forment un 

tout et croissent en interrelaiion les uns avec les 

autres. Les relations entre les largeurs des os de la 

paire d’os C (X 14 et X 15), de l’os B (X 4) et des 

homologue.s bilatéraux des pariétaux (X 27 et 

X 28) et les tendances de variations de ces 

dimensions seront étudiées en soumettant la 

matrice de covariance des variables transformées 

en logarithmes (Tableau 5) à l’analyse des com- 

posantCvS principales. La nature et l’importance 

des tendances de variations seront interprétées à 

partir des valeurs des cosinus directeurs 

(4'ableau 6) et des grandeurs des variances des 

composantes. 
Les cosinus directeurs du premier axe principal 
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(l’axe majcLir) sont toas po.sitits ( Tableau 6) ; les 

valeurs des cosinus directeurs des variables Y 4, 

Y 14 et Y 15 sont pratiquement égales entre elles, 

mais dififerenl des valeurs pour les variables Y 27 

et Y 28. D’après Jolicœur ôe Mosiniann (1960) 

et Jolicœur (1963a, b), lorsque les cosinus direc¬ 

teurs de Taxe majeur sont tous positifs, cette 

condition reflète une augmentation (ou diminu¬ 

tion) simultanée de tous les caractères. De plus, 

ces auteurs interprètent la première composante 

principale comme étant la composante de varia¬ 

tion relative à la taille. 

Le vecteur des cosinus directeurs de Taxe majeur 

a été comparé au vecteur hypothétique d’isomé¬ 

trie égal à [0.44721 ; 0,44721 ; 0,44721 ; 

0,44721 ; 0,44721]. Dans le cas des dimensions 

de largeurs du pariétal et des os B et C poui un 

échantillon de trente spécimens de 5. curta, 

Thypothèse d’isométrie donne une valeur de y}  

égale à 21,16526 avec (p — I ) = 4 degrés de liber¬ 

té. L'hypoihè.se d'isométrie a été rejetée au seuil 

de signifiouion 

ot - 0,005 {y}  (ü.w: 4) - 14,860) ; donc pour le 

pariétal et les os B et C, il y a des changements 

significatifs de forme liés à la taille, l.es valeurs 

des cosinus directeurs des variables Y 27 et Y 28 

étant supérieurs à celles des cosinus directeurs des 

variables Y 4, Y 14 et Y 13, il semble y avoir une 

relation d’alloméirie entre les pariétaux et les os 

B et C. Nous ne pouvons pas éprouver a priori 

une seconde hypothèse pour les cosinus direc¬ 

teurs de Taxe majeur. 'Touietois, Tanalyse bidi¬ 

mensionnelle des variables logarithmiques, par la 

méthode des trois pences, permettra de préciser 

les relations allométriques bidimensionnelles. 

Pour les relations entre Y 4 et Y 27, Y 4 ci Y 28, 

Y 14 et Y 27 ainsi que Y 15 et Y 28, les inter¬ 

valles de confiance des pentes des trois droites 

d’estimations couvrent tous des valeurs supé¬ 

rieures à la valeur hypothétique 1 (Thypothèse 

d'isométrie ilo) au seuil de signification 

a = 0,05. L'hypothèse d'isométrie est donc rejetée 

pour chacune de ce.s relations. De plus, cette 

hypothèse a été rejetée au seuil de signification 

a - 0,01 pour les relations entre les variable.s 

Y 14 et Y 27. et Y 15 et Y 28. L'analyse multidi¬ 

mensionnelle a permis de détecter globalement 

Tallométrie, tandis que Tanalyse bidimension¬ 

nelle a permis de décrire des relations spécifiques. 

Fig. 12, — Diagramme de dispersion du togarithme de la lon¬ 
gueur médiane du crâne antérieure â l'oa B (Log (X 9 X 19)] 
en fonciion du logarithme de la longueur de l’os B (Y 1), pour un' 
échanfiMon de trente spécimens de Scaumenacia curia 
(Wniteaves] La droite de régression correspond à la droite 
d'isornéîrie. L«s aires soni gradués avec les valeurs minimale, 
moyenne et maxirriale. 

D'après la généralisation de l’équation d’allomé- 

rrie multidimensionnelle formulée par Jolicœur 

(1963a> b), dans le cas des variables étudiées, 

Téquation s’écrit : 

X 41'‘0..VJ0Ü9 X l4t'0.40W2 X15*/0'^0624 

9,35978 6,55043 6,52343 

X 27 ‘ ‘9 X 28 • 

5.89199 5,67732 

Afin de visualiser les effets d'une croi.ssance diffé¬ 

rentielle muliidimeiisionnelle, les spécimens cor¬ 

respondant aux deux valeurs extrêmes du 

diagramme de dispersion bilogarithmique de la 

relation entre les variable.s Y 14 et Y 27 (Fig. 14) 

sont représentés. Le plus petit spécimen de 

l'échantillon (MHNM 04-11) est représenté à la 

figure 14A, tandis que le plus grand spécimen 

(ULQ 256) esc représente à la figure 14B. Les 

Æpécimeas i^nt été dessinés de façon à obtenir la 

même longueur médiane de Tos B, les échelles 

permettant d'évaluer la grandeur réelle des spéci¬ 

mens. 

Ainsi, 95,95 % de la variation totale provient de 

la variation de taille pour cet échantillon, la 

variation de forme ne comptant que très peu 
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Fig. 13. — Scaumenacia curîa (Whiteaves) : toit crânien en vue 
interne du spécimen ULQ 907a, un individu exceptionnel (« out- 
lier ») avec la localisation des centres de croissance des os 
(losanges) À remarquer le phénomène de fluctuation de la 
symétrie bilatérale entre les os E et C, Échelle : 5 mm. 

pour cer ensemble de variables. Les cosinus direc¬ 

teurs du deuxième axe sont positifs pour les os B 

et C et négatifs pour Içs pariétaux. Cette compo¬ 

sante met en relief la variation résultant de la dif¬ 

férence entre les deux o.s de la série médiane 

centrale cc l'os de la série médiane latérale. Les 

valeurs des cosinus des dimensivan.s d’homologues 

bilateraux diffèrent légèrement. C'ette compo- 

,santc semble reflérer une faible asymétrie entre le 

côté droit et le côté gauche, provoqtiée par la 

concurrence .spatiale entre Ic.s os C et entre l'os B 

et les parictaux ; toutefois, ceci ne représente que 

2,05 % de la variarion totale. Pour les trots der¬ 

nières compo.sanccs, les cosinus des homologues 

bilatéraux sont affectés de signes différents. À 

parc cetre olrservation, nous ne pouvons pas tirer 

d’autres informations des composantes des der¬ 

niers axes principaux. 

Symétrie bdatériile 

Bien que la morphologie du squelette des verté¬ 

brés soit généralement symétrique de part et 

d'autre d’un plan sagittal, chaque individu pré¬ 

sente habituellement des variations, d’ordre aléa¬ 

toire ou non. La variarion causée par la 

fluctuation de la symétrie bilatérale a été étudiée 

chez, les vertébrés inférieurs actuels (p.ir ex. 

Hubb.s ée Hubbs 1945) et les vertébrés supé¬ 

rieurs fo.ssiles ei actuels (Van Valen ]9ô2 ; 

Jolicœur 1963b). La symétrie bilatérale n’a pa.s 

encore été considérée chez les vertébrés inférieurs 

fossiles. 

Les mesures de longueurs droites et gauches des os 

de la série médiane centrale (B, C et E) ont pu être 

prises sur un échantillon de vingt-six .spécimens de 

S. curta. Les statistiques pour le.s dimensions de 

l’os B (Y 6 et Y 7), des os C (Y 9 et Y 10) et des os 

E (Y 19 et 20) sont données au tableau 7- 

D’après robservation du vecteur moyen, fos B et 

le.s os E sont relativement symétriques de parc et 

d’autre du plan médian du crâne, tandis que l’os 

C gauche semble plus court en moyenne que l’os 

C droit. Tous les coefficients de corrélation sont 

significativement différents de zéro. Pour les os B 

et E, les coefficients de corrélation des homo¬ 

logues bilatéraux sont relativement égaux, 

contrairement à ceux calculés pour l'os C. La 

longueur de l’os C droit est la moins fortement 

corrclcc avec routes les autres dimensions. Les 

deux longueurs de l’os B sont plus fortement cor¬ 

rélées avec celles des os E qu'avec celles des os C. 

Les diagrammes de dispersion bilogarichmiques 

de la figure 15A-C représentent le côté droit en 

fonction du côrc gauche, pour le.s crois os diffé¬ 

rents étudiés. Sur chacun des diagrammes, 

l'échantillon (N = 26) a été circonscrit par une 

cllip.se d'équiprobabilicé (95 %). ei une droite de 

symétrie correspondant à l'équation Yi : Yj a été 

tracée. Pour chacun cle.s diagrammes, on 

denombre approximativement le même nombre 

de points de part et d'autre de la droite de symé¬ 

trie. L’axe majeur de l'ellipse, pour la relation 

entre les longueurs droite et gauche (X 6 et X 7) 

de l’os B. semble faire un angle avec la droite de 

symétrie. Cette relation à tendance allomérrique 

semble être un phénomène du au hasard, puis¬ 

qu’elle n est pas significative pour un effectif plus 

grand (.quarante-neuf spécimens présentant les 
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Tableau 5. — Vecteur moyen et matrice de covariance pour les logarithmes des largeurs des os B (Y 4), C (Y 14 et Y 15) et parié¬ 
taux (Y 27 et Y 28). pour un échantillon de trente spécimens de Scaumenacia curta (Whiteaves). 

Vecteurs des moyennes 

Os B OsC Pariétaux 

Y4 Y14 Y15 Y 27 Y 28 

0,971266 0,816270 0,814476 0,770262 0,754143 

Matrice de covariance 

Y4 Y14 Y15 Y 27 Y 28 

Y4 0,028474 0,028213 0.028733 0.033859 0,035572 
Y 14 - 0,030380 0,029405 0,035177 0,036730 
Y 15 - 0,030911 0,035646 0,036575 
Y 27 - - - 0,045958 0,046525 
Y 28 - - - - 0,050153 

mesures X 6 et X 7). En moyenne, les données 

respectent la condition de symétrie bilatérale, 

mais avec une variation inégale selon les paires de 

mesures bilatérales. 

Le vecteur moyen et les matrices de covariance et 

de corrélation des différences d’iiornologues bila¬ 

téraux (Y côté droit - Y côté gauche) pour le 

meme échantillon (N = 26) sont donnés au 

tableau 8. Les hypothèses de nullité des 

moyennes des différences bilatérales ont été 

éprouvées à Laide du t de Student ; les trois 

moyennes ne different pas significativement de 

zéro (P > 0,05) et la valeur relative aux os C est 

légèrement supérieure à celles calculées pour les 

deux autres différences. Il y a une faible corréla¬ 

tion positive non significative entre la différence 

bilatérale pour Los B (Y 7 - Y 6) et celle pour les 

os C (Y 10 - Y 9), la valeur sc trouvant a la limite 

de la région d’acceptation au seuil de significa¬ 

tion U = 0,05. Toutefois, il y a une forte corréla¬ 

tion négative slgnificarivc entre la différence 

bilatérale des os E et la différence bilaterale des os 

C (r = - 0,77490 ; P < 0,001). Les diagrammes 

de dispersion (Fig. I6A-C) représentent les diffé¬ 

rences d’homologues bilatéraux prises deux à 

deux ; les axes de différences nulles sont représen¬ 

tés afin de localiser rapidement le type de rela¬ 

tion entre les variables. L’échantillon (N = 26) a 

Tableau 6. — Matrice des cosinus directeurs de la matrice de covariance des logarithmes des largeurs des os B (Y 4) et C (Y 14 et 
Y 15), et des pariétaux (Y 27 et Y 28) pour un échantillon de trente spécimens de Scaumenacia curta (Whiteaves). 

Os B Os C Pariétaux 

Axes Y4 Y14 Y15 Y 27 Y 28 

1er 0,39009 0.40302 0.40624 0,49919 0.52075 
2e 0,40694 0.35252 0.47942 - 0,40963 - 0,55900 
3  ̂ - 0,27677 -0,24040 > 0,36333 0,67056 - 0,53286 
4e * 0,49748 0,80757 - 0,25830 0,10429 -0.15082 
5e 0.59845 0,05772 - 0,63749 0,34997 , -0,33114 
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Log (largeur de l’os C gauche) 

Fig. 14. — Diagramme de dispersion du logarithme de la largeur du pariétal gauche (Y 27) en fonction de la largeur de Tos C gauche 
(Y 14), pour un échantillon de trente spécimens de Scaumenacia curta (Whiteaves). A, dessin d'une partie du toit crânien en vue 
interne du spécimen MHNM 04-11, lettre figurative A sur le diagramme. B. dessin d’une partie du toit crânien du spécimen ULÛ 256, 
lettre figurative B sur le diagramme. Les axes sont gradués avec les valeurs minimale, moyenne et maximale. Échelles : 1 cm. 

été circon.scrit par une ellipse d’équiprobabilité 

(95 %). La corrélation négative entre la diffé¬ 

rence bilatérale des os E (Y 20 - Y 19) ei la diftc- 

rence bilatérale des os C (Y H) - Y 9) indique que 

lorsque l'os C droit est plus long que Los C 

gauche, fos F. droit tend à être plus court que 

Fos E gauche et inversement (Fig. I6A). Ceci 

suggère qu’il y a un phénomène de concurrence 

entre les os C et F. d'un meme côté, sinon un 

phénomène de compensation. Ce phénomène 

ifest pas exprimé entre les os E et B (Fig. 16B), 

ni entre les os C et B (Fig. I6C). 

La matrice de covariance des variables transfor¬ 

mées en logarithmes (Tableau 7) a été soumise à 

l’analyse des composantes principales. Les cosinus 

directeurs des axes principaux et les grandeurs des 

variances sont donnés aux tableaux 9 er 10. 

Les cosinus directeurs de Taxe majeur étant tous 

positifs, ils correspondent à une augmentation 

(ou une diminution) simultanée de toutes les 

longueurs des os de la série médiane centrale. 

L’hvpothcsc d'isométrie de la première compo¬ 

sante principale a été acceptée (X“  = 4,65707 ; 

U = 5 ; F > 0,05). La variation de taille de cet 

échantillon (N = 26) compte pour 86,02 % de la 

variation totale. 
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Tableau 7. — Statistiques pour l'os B (Y 6 et Y 7), la paire d’os C {Y  9 et Y 10) et la paire d’os E {Y  19 et Y 20) pour un échantillon 
de vingt-six spécimens de Scaumenacia curta (Whiteaves). 

Vecteurs des moyennes 

Os B OsC OsE 

Y6 Y7 Y9 Y10 Y19 Y 20 

0,98513 0,98569 0,98051 0,96522 1,15065 1,15493 

Y6 Y7 

Matrice de covariance 

Y9 Y10 Y19 Y 20 

Y6 0,024936 0,022627 0,018207 0,014716 0,019052 0,020781 
Y7 - 0,21281 0,016911 0,014344 0,017937 0,019392 
Y9 - - 0,018453 0,015201 0.015598 0.017502 
Y10 - - - 0,020510 0,014282 0,012589 
Y19 - - - - 0,018129 0.018731 
Y 20 - - - - - 0,021850 

Matrice de corrélation 

Y6 Y7 Y9 Y 10 Y 19 Y 20 

Y6 - 0,98227 0,84877 0,65072 0,89608 0,89027 
Y7 - - 0,85336 0,68656 0.91322 0,89931 
Y9 - - - 0,78137 0,85279 0,87161 
Y10 - - - - 0,74066 0,59465 
Y 19 - - - - - 0,94111 

La deuxième composante principale, comptant 

pour 8,24 % de la variation totale, exprime la 

tendance de variation de torme qui met en relief 

que les longueurs des os C seraient corrélées 

néganvemenc aux longueurs des os E et B. Pour 

les axes 2, 3 et 4 les valeurs des cosinus directeurs 

sont relacivemenr égales pour les dimensions de 

Los B, mais varient fortement pour les dimen¬ 

sions bilatérales des os C et un peu moins pour 

les os E. Ces trois composantes représentent 

principalement la variation de forme (13>38 % 

de la variation totale) causée par la variabilité des 

os C et un peu des os E. Les deux dcrnicres com¬ 

posantes correspondent à la variation causée par 

la fluctuation de la symétrie bilatérale. 

Le spécimen ULQ 907a illustré â la figure 13 et 

représenté par le point figuratif foncé des figures 

15 et 16 contribue fortement à la variation de la 

forme. Les sutures entre les os E et C sont défor  ̂

mées er déplacées,, principalement la suture du 

côté droit qui se retrouve dans une position anté- 

rieurc à sa position normale. Le centre de crois¬ 

sance de Los E droit est légèrement déplacé 

médio-posrérieurement, mais il ne semble pas 

être à Porigine de cette déformation. Il  saglt d’un 

exemple de concutrencc spatiale entre les os H et 

C, déterminé de façon qualitative et quantitative. 

DISCUSSION 

Comparaisons avkc d’autres espèces 

Plusieurs caractères morphologiques paraissent 

plus stables chez Scaumenacia curta que chez 
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Fig. 15. — Diagrammes de dispersion du côté droit en fonction 
du côté gauche pouf les os E (A), C (B) et B (C). pour un 
échantillon de vingt-six spécimens de Scjumenacia curta 
(Whiteaves) : te cercle figuratif coirespond au spécimen ULQ 
907a (Fig 13). Les droites de régression correspondent aux 
droites d'isométrie Les axes sont gradués avec les valeurs 
minimale, moyenne et maximale. 

d’autres espèces plus primirives de dipneustcs 

appartenant principalement aux Dipnorhyn- 

chidae, Dipteridae, Chitodipteridae et Rhyn- 

chodiptcridae. D'autre parc» la variahiÜrè de cer¬ 

taines structures crâniennes semble s expliquer si 

on compare ces structures avec celles d’autres 

especes plus primitives et plus dérivées. 

Scaummada cima sera principalement comparée 

avec d’autres espèces de dipneustes dévoniennes et 

carbonifères. 

Coniparahons du patron de stabilité 

La partie osseuse de la région rostralc de S. curta 

érant formée principalement d’une paire d’os E, 

elle semble relativement plus stable que chez 

d’aurres espèces où cctce région est composée de 

plusieurs éléments osseux. La variabilité dans le 

nombre er la forme des éléments rostraux s’ob¬ 

serve non seulement chez les dipneustcs [par ex. 

Dipmrhynchus snssmilcln, D. kurikae  ̂D. kian- 

drensis, Speo.fi es ydri o n tu n i, S. /eh ma n n /, 

Üranolophns inyomingcnsis ̂SToviiahyktts thLiodus  ̂

Soederberghia groefdandiva. S. sp. (Campbell &C 

Bell 19S2), Dipterus valertciennesi c\ Sagcriodus], 

mais aussi chez les Actinistia (^par ex. Mtgna- 

shaia)  ̂Osteolcpiformcs (par ex. Eusthenodoriy 

Etistlfenopteran, Ostealcpis) ̂Elpistosregalia 

{Panderichthys) et Porolepilornies (par ex. 

Porolepisy Glyptolepisy Holoptychius). La mosaïque 

osseuse formant le museau est un caractère plé- 

siomorphe pour les Sarcopierygii (Schuicze 

1987). It est à noter que la mosaïque roseraie 

observée chez les Acipenseridac (Actinopterygii) 

est un caractère apoinorphe, puisque chez les 

formes primitive.s d’Acrinopterygii (par ex. 

Cheirolepisy Mitniay MQythomasia) ̂le museau est 

formé principalement d’une paire de prémaxil¬ 

laires, d’un ro.srral médian er d’une paire de 

« nasaux [terme utilisé par la majorité des 

auteurs ; voir Gardiner (1984)]. 

Chez Dipterus ialenciennesù le museau -sembie de 

prime abord plus stable que chez 5. curta ; cepen¬ 

dant, les os de la région rostrale perdent leur 

individualité superficielle puisqu’ils sont recou¬ 

verts d’une couche de cosmine. D'après Lehman 

(1966), le museau de Dipterus serait tormé d’un 

revctemeiil continu résultant de la fusion des 

couches histologiques superfidelle.s. Chez cer¬ 

tains spécimens de D. valenciennesi ayant perdu 
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Tableau 8. — Statistiques des différences bilatérales pour l’os B (Y 7 - Y 6) et les paires d’os C (Y 10 - Y 9) et E (Y 20 - Y 19) pour 
un échantillon de vingt-six spécimens de Scaumenacia curia (Whiteaves), 

Vecteurs des moyennes 

Os B OsC OsE 

Y7-Y6 Y10-Y9 Y 20-Y 19 

- 0,00056054 0,01528926 -0,00428112 

Matrice de covariance 

Y7-Y6 Y10-Y9 Y 20-Y 19 

Y7-Y6 

Y10-Y9 

Y 20-Y 19 

0,000961482 0,000923321 

0,008561168 
- 0,000273400 
- 0,003597650 
0,002517744 

Matrice de corrélation 

Y7-Y6 Y10-Y9 Y 20-Y 19 

Y7-Y6 
Y10-Y9 

- 0,321821827 -0,175720623 
- 0,774901768 

la couche superficielle d’émail lors de la fossilisa¬ 

tion, une multitude d’élemenrs osseux variables 

forment la région entre les os E et le museau 

osseux. Chez PhrOieropkumi, la partie antérieure 

osseuse du crâne esc formée d’une paire d'os E, et 

il semble que la fusion de ces éléments soit fré¬ 

quente (Romer 1936 ; Wescoll 1949) ; phéno¬ 

mène également observé chez Scaumenacia et 

Fleurantia (Cloutier 1996). La présence d’un seul 

os E {Asiatoceratodus, Beltanodus ̂Ceratodus formo- 

sus  ̂Cinathurhizai Megapleurorij AJicraceratodus, 

Paracerarodus ̂Ptychoceratodus) est un caractère 

apomorphe ; routefois, la présence d’un caractère 

polymorphique (un ou deux os E), tel ce qui est 

retrouvé chez Scaumenacia-, Fleurantia, HowP 

dipierus et Phaneropleimm andersoni, peur indiquer 

un état transitoire entre la condition plésiomorphe 

(deux os E) et la condition apomorphe (un os E). 

Tableau 9. — Matrice des cosinus directeurs de la matrice de covariance des logarithmes des longueurs des os B (Y 6 et Y 7). C 
(Y 9 et Y 10) et E (Y 19 et Y 20) pour un échantillon de vingt-six spécimens ae Scaumenacia curta (Whiteaves). 

Os B OsC OsE 

Axes Y6 Y7 Y9 Y10 Y19 Y 20 

1er 0.46111 0,43045 0,38627 0,34208 0,39496 0,42413J 
2e 0,27329 -0,19181 0,17403 0,866093 - 0,04202 -0.32612 
3e - 0,52621 - 0.44082 0,39904 -0.12487 - 0,60547 0,55339 1 
4e 0,16892 *0.01560 0,73854 -0.18186 0,10429 -0.16158 J 
5e 0,34477 -0,46797 0,24173 -0,19997 j 0,56959 ] [-0.48917 1 
6e - 0,53701 0,60363 0,23959 -0,21027; ! 0.32173 -0.37699 1 
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Fiq. 16. — Diagramrnes- de dispersion des différences de 
mesures d’homolooiies bilatHfOux pn.se5 deux a deux, pour un 
échantillon de vingi-si» ap^iclmens de ScfUJWBnBcta curtB 
(Whiteaves) : (e cercle hguratlf correspond spécimen ULQ 
907a (Fig 13). A. relation entre les os £. (Y 20 - Y 19) et C (Y 10 - 
Y 9). B. relalion entre les 09 E (Y 20 Y 19) Al B (Y 7 - Y 6). 
C. relation enlro les os C (Y 10 Y 9) et B (Y 7 • Y 6). La croisée 
des axes 'epré9<^iM9 le$ de symôtrie bilaterale. Les axes 
sont gradués avec les valeurs minimale, moyenne et maximale. 

Tableau i0. — Grarrdeurs des variances et nature de la varia¬ 
tion pour les axes principaux. La matrice des cosinus directeurs 
est donnée au tableau 9. 

Axes Variance % Nature de la variation 

fer 0,107660 86.02 Taille 

2P. 0,010312 8,24 Forme 

3e 0.003815 3.05 Forme 

4e 0,002615 2,09 Forme 

5-? 0.000443 0.35 Fluctuations de la symétrie 

6e 0.000315 0,25 Fluctuations de la symétrie 

La présence de l’os B esr une synapomorphic des 

dipncusces (incluant Diaholepis speratus). 

D’après Martin (1981), un os B plus long que 

large cr assez peu développe esr un caractère plé- 

siomorphe. Chez S. curta  ̂Tos B est plus long 

que large et bien développé. 1 a K)iTne de l’os B 

de S, cîirtu est comparable à celle de Tos B pré¬ 

sent chez quelques spécimens de DipterNs et à 

celui de Pentletndîît et dé Phniierophuyou. Au 

cours de l’évolution des dipneustes, l’os B oc¬ 

cupe une superficie de plus en plus grande, la 

longueur étant la dimension qui augmente le 

plus. Il est possible que le dcvcloppemenr onto- 

genéfique de l’os B (allométcie positive) de 

5. atrta soit un exemple d’héterochronie (récapi¬ 

tulation). Cet exemple possible de récapitulation 

diffère de rhypotlicse de paedomorphie du crâne 

des dipneustes proposée par Bemis (1980, 

1984). 
Le canal de la commissure supratemporale tra¬ 

verse l’os A chez tous les genres dévünien.s où la 

condition peur être ob.servcc (par ex. 

Chîrôdipteriis  ̂OipteniSy Flemvntiü, Griphogna- 

thus, Hoioidiptfrm, Pnoadipterus, Rhinodiptnns, 

Scitumenaad et probablement chez Phanero- 

phiiron) et un genre tarbonifcrc-permien 

{Ciinchopoma)  ̂Mais on remarque que ce canal 

se trouve dans l'os B (condition aponiorphe) 

chez MegapUurnYu Tranodisy Sagenodui et 

Srraitonin et tes especes posî-carbonifèrcs. 

'rhomson & Campbell (1971) interprètent ce 

changement comme étant un processus dyna¬ 

mique et graduel : le canal de la commissure 

supratemporale tendant à « migrer > antérieure¬ 

ment er à être « capturé » par l’o-s B. Bien que 

chez quelques spécimens de Scaumenacia ̂le 
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canal de k commivssure passe dans les coins laté- 

ro'postérieurs de l'os B puis se prolonge dans l'os 

A, il est inopponun de Cimsidérer celle variation 

comme une indication d'un changcmenrévolutif 

graduel. Cependant, k présence de k commissu¬ 

re supratemporale dans le.s posipariéiaiix et l'os B 

(condition apomorplie) semble être corrélée avec 

fabsencc d'cicmcnts de la série extrascapulaire, 

tel A et H (condition apomorphe). Un change¬ 

ment similaire caractérise les 7érrjpoda en com¬ 

paraison avec les autres Osteichthyes : (1) la 

commissure supratemporale (lorsque présente) sc 

retrouve associée aux posipariéiaux (condition 

apomorphe) au lieu des extrascapulaircs médians 

er latéraux (condition plésiomorphe) et (2) les 

extrascapulaires sont absents (condition apo¬ 

morphe). Donc, ces deux caractères apomorphes 

sont considérés comme deux syuapomorphies 

pour les Tetra(>oda. 

Lehman (1959) compare le pariétal (os J) de 

Niebenia nordlca (« fronto-paricto-latéral ») à 

ceux retrouvés chez certains spécimens de 

Scaumenacia et chez Qnichnfwma. Il est à noter 

que chez Nlelsenia le pariétal se prolonge latérale¬ 

ment à k série médiane centrale et partage une 

suture avec l'os E ; une condition apomorphe qui 

n’est pas comparable à celle retrouvée chez 

Scaumvnacùu mais retrouvée chez Conchopama. 

Chez Dipnorhynirhns (Thomson ik Campbell 

1971), Speonesydrion (Campbell 6c Barwick 

1984), Uranolophn^, Stomiahykus, Dipterus et 

peur-être Pentlandta (Westoll 1949), le canal 

supraorbitaire ou un rameau de ce canal passe 

dans le pariétal près du centre de croissance de 

cet os, candis que chez Scainnenaàa ̂il traverse 

uniquement les os de k série latérale (condition 

apomorphe). La présence du canal supraorbitaire 

ou d'un rameau de ce canal dans le paric'tal, est 

un caractère plésiomorphe chez les dipneustes. 

Outre Svaummacia ̂la couditioit apomorphe se 

trouve aussi chez Fleurdntia-, Griphogiiathus et 

plusieurs autres espèces post-dévoniennes où le 

matériel en permet l’observation. 

En association avec ce caractère plésiomorphe 

(présence du canal supraorbitaire dans le parié¬ 

tal), la ligne antérieure de fossettes se termine 

généralement sur le pariétal (condition plésio¬ 

morphe), par opposition à fos X (condition apo¬ 

morphe). D’après Westoll (1949), à k suite de k 

perte du rameau du canal supraorbitaire ou de k 

migration latérale de ce canal, l'os X de 

Scaumenacia aurait « détourné » k terminaison 

de la ligne antérieure de fossettes. Graham-Smtrh 

(1978) note que chez les genres où le pariétal 

supporte le canal supraorbitaire, cer os est rekri- 

vemcnc plus large que celui de Scaumenacia, Par 

courre, chez Dipterus  ̂k ligne supraorbitaire pas¬ 

sant dans le pariétal iouair un rôle inducteur 

dans l’ossificarion de cet os. Ainsi, lu croissance 

du pariétal est alors moins importante (ce qui est 

révélé par k relation d'allométrie dans les lar¬ 

geurs du pariétal et des os C et B) et k croissance 

des os de k série médiane compense le change¬ 

ment de forme du pariétal. 

Chez les groupes extérieurs aux dipneustes (voire 

Youngolephs Porolcpiformes et Ostcolepiformes) 

ainsi que chez les formes primitives de 

dipneustes, la ligne moyenne de fossettes ne 

passe que sur les posrpariétaux er le tabulaire (ou 

os Y^). A titre d’exemple, tous les spécimens de 

Dipterus valemcminesi (White ; obs. pets.), 

Cbirodipterus nitstralis (Miles 1977 ; obs. pets.), 

Griphogfiathus (Schulrze 1969 ; Miles 1077 ; 

obs. pers.) et Rhinodiprcrus sccans (Gross 1956) 

présentent la condition plésiomorphe. Toutefois, 

la ligne moyenne de fossettes ne se trouve sur IVis 

B que chez Scaumenacia ̂Fleuranüa (Clourier 

1996), Barwickia (Long 1992), Andreyevichtbys 

(obs. pers ; contrairement aux observations de 

Krupina 1987) et Phancropleuron andersoni 

(Westoll 1949 ; obs. pers.). A ces espèces vien¬ 

nent s’ajouter deux spécimens : un os B que 

Gross (1934, fig. lE) a tenté de référer à 

Dipterus ? crassus et un toit crânien du Frasnicn 

d’Ecosse (v< Edenbillie Beds >>, Whitemire, 

Morayshire ; RMS.G. 1973.9.3). Ce toit crânien 

provient de la même localité que Conchodus 

ostreaeformis M’Coy, 1848 (Henrichsen 1972) 

qui n'est connu que par une plaque dentaire iso¬ 

lée. Chez nowidipterus, quelques spécimens 

(Eong 19923 ftgs 1 A. 2D-F) possèdent une ligne 

moyenne sur Los B, alors que k majorité ne l’a 

pas. Parmi lese.spèces post-dévoniennes, k dispo¬ 

sition des lignes de fbssenes est très mal connue 

puisqu’il semble que ces lignes soient subder- 

mit[ues. Toutefois, Watson & Gil! (1923, f»g- 2c) 

illustrent un spécimen de Sagenodus montrant k 

ligne moyenne de fossettes sur Los B. Chez les 

GEODIVERSITAS • 1997 • 19(1) 93 



Cloutier R. 

formes actuelles, Protopterzu et Neoceratodus, la 

ligne moyenne se développe en partie mais ne 

migre pas au cours de l'ontogénie vens une posi¬ 

tion médiane qui pourrait se superposer au terri¬ 

toire de l’os B (Pehrson 1949 ; Miles 1977 ; 

Jarvik 198Ü). présence de la ligne moyenne de 

fossettes sur Tos B constitue vraisemblablement 

une synapomorphie soit pour le clade 

[Phaneropleuridae + Fleurantiidael (bien que la 

disposition ne soit pas connue chez Pentlandia et 

Jarvikia) soir pout un clade regroupant les 

Phaneropleuridae, Fleurantiidae, Uronemoidei, 

Ctenodontoidci et Ceratodontoidei. 

Le processus postérieur du postpariétal est pré¬ 

sent entre autres chez. Rhinodlpterus secans 

(White 1962), Griphognntbus, Fleurantïa, 

Sagenodus. Ctenodus, DeLitltin (Long 6c 

Campbell 1985) Amirt^>evichthys ex Scamnenacia^ 

Chez les formes primitives celle Dipnorhynchusy 

Tos H recouvre la position topograplnque ou se 

trouve le processus du posrpariétal. Chez 

Griphognatbus, le processus postérieur du postpa¬ 

riétal est recouvert par l'os H (« G » de Schultze 

1969) ; cependant* le processus postérieur nest 

pas aussi développé que chez les espèces où l’os 

H est absent. Chez S. curtay l’os M est absent et 

le processus postérieur du posrpariétal est bien 

développé. 

La ligne profonde, caractère plésiomorphe chez 

les dipneustes, est connue uniquement chez 

Dipnorhynchus sîissmilcbiy D. kiandrensis ̂

Uranolophus ̂Storniahvkîts, Griphognathus ivhüei-, 

G. minutidenSy Chirodipterus australis, Holodip- 

terus gogQCtnh ̂Dipterus valenciennesi et Scan- 

menacia curta. 

Selon Schultze (1977), la relation spatiale entre 

le pariétal (J) et les os X (« KX »)' L, M et C de 

Megaplenrotfy est comparable à l'arrangement des 

os du toit crânien de Phaneropleurou et de 

Scaumenacia ̂La majorité des auteurs semblent 

d’accord avec Watson 6c Gill (1923) pour confé¬ 

rer à Scaumenacia une ressemblance avec 

PezitLindia et ils sont également d'accord avec 

Westoll (1949) pour conférer à Scaunicnacia une 

ressemblance avec Pbctnetopleuton. Westoll 

(1949) mentionne que les os Z, Yi, Vi (« H, Yi, 
Yi »), le postpariétal (I), le pariétal ('^ J1 ») et l'os 

B sont presque identiques chez Scaumenacia et 

Phaneropleuron. 

Cotnpamisom du patron de variabilité 

Il ny a que très peu d’espèces qui ont fourni sufFj- 

sammenc de spécimens pour permettre de com¬ 

parer les parron.s de variabilité avec ceux observés 

et décrits chez Scaumenucia. Toutefois, cinq 

espèces dévoniennes permettent une comparai¬ 

son de la variabilité du toit crânien et de la tra¬ 

jectoire tie ses canaux sensoriels : IJ s’agit des 

Chirodipterus amtralis (Miles 1977), Dipterus 

mlenàefined (Westoll 1949 ; milite 1965 ; obs. 

pers.), Barwickia downunda (Long 1992), 

Fleurantia denticulata (Cloutiet 1996) et 

Hoividipterus donnae (Long 1992). 

Os surnuméraires. On nobserve que très rare¬ 

ment des os anarnestiques et aucun des os intra- 

SLiruraux chez S. curta, contrairement à 

Lira n o lop h uu D tp no rhy n ch us, Speo n esydrion, 

Chirodipterus (Miles 1977) et Dipterus (White 

1965). Miles (1977. figs 116, 118c. 119b) a 

identifié la présence d’os anamestiques chez 

Chirodiplerus australis associés avec les os B, C, X 

ei Y,. Bien que le roit crânien de Hoividipterus et 

de Barwickia présente une grande variabilité, 

aucun des spécimens illustrés par L-ong (1992) ne 

montre d’exemple d’os surnurnéraircs. 

Jarvik (1950) suggère que les os inrrasuturaux 

retrouvés abondaniment chez Dipterus er chez les 

ostéülépifbrmes participaient à la croissanoe péri¬ 

phérique des os dermiques du toit crânien ; il en 

serait de meme chez les Acipenseridae (Bcltan 

1962). Chez certaines espèces de dipneustes 

(Fhomson 1975), dont le S, curta, la croissance 

des os dermiques se faisait simultanément par un 

accroissement superficiel (« appositional » ou 

« superpositional growth ») et un accroissement 

périphérique (« areal growth m), sans rintcrnié- 

diaire d os intrasuturaux. 

Tos D SC trouve chez plusieurs dipneustes dévo¬ 

niens, sauf quelques taxons tels Scaumenaeia, 

Oçrvigia:  ̂Phaneropleuron, Pentlandia et 

Rhinodïpterus ulrichi. Chez Speonesydrioriy 

Dipnorhynchus (à l’exceptîoji de 7). kurikae) et 

Dipterus- la région de l os D est généralement 

composée de plusieurs éléments osseux très 

variables quant au nombre et à la forme. Chez 

Dipnorhynchus stmmili'hi (Thomson & Campbell 

1971), Speonesydrion iani (Campbell 6c Barwick 

I9S4) et S. lebmanni (Lehmann & Westoll 

1952), l’orifice pinéal se trouve à la jonction des 
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OS D. Bien que Tos D soit absent chez 

Scaumenacia ̂et ceci à rexception d\in seul spéci¬ 

men (RMS.G 1887.20-10), la région des sutures 

entre la paire d’os E et la paire d’os C esc relative¬ 

ment variable (concurrence spatiale correspon¬ 

dant à une fluctuation de la symétrie bilatérale). 

Cependant, il est à noter que je n’induis pas une 

relation de causalité entre l’absence (perte ou 

fusion) de Tos D (condition apomorphe) et la 

variation intraspéciflque observée. 

Certaines especes apparentées phylogénétique¬ 

ment montreroni des variations analogues (voire 

homologues). Il est intéressant de noter que le 

nombre d’os D varie entre 0 et 3, selon les indi¬ 

vidus, chez Fleurantia (Cloutlcr 1996) et 

Barwickia (Long 1992) : il est possible qu’une 

condition similaire existait aussi chez 

Andreyevkhîhys (obs. pers.). 
Concurrences spatiales et fiisions. Des exem¬ 

ples de fusions au niveau du toit crânien ont été 

signales chez Barwickia dowmmda (Long 1992), 

Chirodiptcrui ausrrath (Miles 1977), Dipteriis 

valenciennesi (WestoU 1949 : White 1965 ; obs. 

pers.), Fleurantia denticulata (Cloiuicr 1996), 

Howidipterm donnae (Long 1992), Fhaneropku- 

rnn andersoni (obs. pers.), Sagenodm sp, (^estoll 

1949) et Scaumenacia curta. 

Chez GriphognatJms whitei, un seul exemple de 

concurrence spatiale a été mentionné par Miles 

(1977). Contrairement au patron stable où il ny 

a pas de contact entre le pariétal et l’os Y^, un 

seul spécimen (BMNll  P56049) montre le 

contact entre ces deux os. 

Westoll (1949) mentionne que les os X et Y]  

(« Yi » de cet auteur) sont presque toujours 

fusionnés chez Sngenodus et retrouve cette fusion 

fréquemment chez Scaumenacia. Cette similitude 

nest pas considéicc comme étant une synapo- 

morphie unissant entre autres Scaumenacia et 

Sagenodus, puisque ce caraerère est très v-ariable ; 

cependant, il peut s agir d\me tendance morpho¬ 

logique commune. Chez cerrains genres tels 

UronemuSy Ctenodta. Conchopoma., un seul os 

(peut-être « Y; -r X ») occupe la topographie des 

os Y| et X. La condition plésiomorphc est la pré¬ 

sence de deux os, X et Yj, alors que la condition 

apomorphe correspond à la fusion de ces deux os 

ou à la présence d'un seul élément recouvrant la 

position topographique des deux os. La variation 

ontogénétique observée chez Scaumenacia et 

Sagetiodus, représente peut-être une condition 

transitoire et supporte l’hypothcse de fusion 

ontogénétique â la base de la fusion phylogéné¬ 

tique. sans toutefois en être la preuve. 

La présence des os L| et correspond à la 

condition plc.siomorphe, alors que la présence 

d’un seul élément à la position des os Lj et L> 

(Los « L| + L^ »') est considérée comme étant une 

synupomorphie de.s Fleuraniiidae (Cloutier 

1996), La fusion des os L| et L2 retrouvée chez 

Scaumenacia est fréquente chez Howidipterus 

(Long 1992), Dipicrus ualcnciennesi (White 

1965 ; obs. pers.) et Phanvropleuron (Wcstoll 

1949). Chez les FlcurantÜdac {Fleurantia., 

Barwickia  ̂Andreyevichihys ̂Jarvikia et 

Soederherghia ; Cloutier 1996), groupe apparenté 

aux Phaneropleuridae, le caractère apomorphe 

est fixe puisque toutes les espèces possèdent un 

os « L; + Li La fusion de tous les os antérieurs 

à Los Lj, Iréqucmnient observée chez 

Scaumenacia ̂sc retrouve aussi chez Barwickia 

(Long 1992). 

Romci (1936) et Wesioll (1949) ont décrit plu¬ 

sieurs fusions entre les os d’une même série chez 

Scaumenacia et Phaneropleuron. Contrairement â 

Scaumeuaciûy. où les fusions entre les éléments 

d une même série anréro-postérieure sont com¬ 

munes, plusieurs spécimens de Howidipterus 

montrent des fusions entre Ic.s éléments de séries 

adjacences [pat ex. « C + C + Lj + Li » (Long 

1992, fig. 2A), « B + postpariétal droit » 

(fig. 2C), « B -1- C droit + pariétal droit + X + L >* 

(fig. 2H)]. De plus, les homologues bilatéraux de 

la série rnédianc sont souvent fusionnés [par ex. 

« C -f C » (Long 1992, figs 2A-B, 11), « E + E » 

(figs 2B,E,C, 11)J. 

Variation des lignes de fossettes. Chang & 

.Smith (1992) mentionnent qu’au sein des 

Osreichthyes, un patron asymétrique des lignes 

de fossertes du toit crânien n’est connu que chez 

YoungalepiSf Diabolepis et quelques .autres 

dipnciLStes. Selon les critères de qualification tiri'  

lises dans cette étude de Scaumenacia., la variation 

des lignes de fos-settes de Youngolepis praecimor 

est du troisième type (Cliang 1982, figs 5-6 ; 

Chang 1991, figs 2a-c, c-f, 5a ; obs. pers.), Il  

s’agit principalement de \airiations mineures de la 

symétrie bilatérale, à l’exception de quelques spéci- 
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mens chez lesquels les lignes moyennes de fossettes 

ne passent pas sur les tabulaires (Chang 1991, 

fig. 2c) où la ligne postérieure droite est orientée 

médio-posrérieutement (CIvang 1991, fig. 5a ; 

obs. pers.). Contrairement aux conclusions de 

Chang & Smith (1992), le type de variations 

observé chez Youngolepts se rapproche plus de 

celui des Ostcolepididac [OsteoUpis mncrolcpuloms 

(Jarvik 1948, fig. 38^^*!*  ; Graham-Smiih 1978, 

figs 3a-f, 4a-f, 5a-t ; obs. pets.), Tbursius spp. 

(Jar\âk 1948, figs. 59A-C  ̂63A-D), Gyroptychius 

spp. (Jarvik 1948, fig.s 78A-£> 79J ; obs. pers.)] 

que des dipneustes. 

La majorité des spécimens de llowidipimis don- 

nae illustres par Long (1992, figs ID, 2A-H, 

3B-C, E, 4, 5A-E, 11) est caractérisée par des 

variations des lignes de fossettes de types 1 et 2, 

principalement. Les variations de type 2 semblent 

les plus frequentes. Le t}'pe 1, qui est le type le 

plus fréquent chez ScauMenuciu ̂sc retrouve chez 

Howidipteriis (Long 1992, figs 2A, 3R), mais 

peut-être de façon plus sporadique. La variation 

du parcours de la ligne po.stérieure de fossettes 

observée sur les spécimens de Sciticmenacia et 

Hoividiptcrm exprime une instabilité dans le déve¬ 

loppement et dans l'individuali.sation des lignes 

moyenne et postérieure. Linstabilitc morpholo¬ 

gique se retrouve aussi durant l’oniogénie des 

espèces actuelles de dipneustes : Pchrson (1949) a 

remarqué, chez Protoptermy que la ligne posté¬ 

rieure se développe en une portion antérieure et 

une portion postérieure, cctcc dernière étant uni¬ 

quement pré.sente dur;mt les premiers stades lar¬ 

vaires. Chez Neocerntodus ̂la ligne moyenne 

forme une portion de la ligne postérieure, perdant 

ainsi son individualité. 

Contrairement au Scaumcnacuiy les lignes anté¬ 

rieures de fossettes de Howidipierus se terminent 

fréquemment sur les pariétaux au lieu des os X 

(Long 1992, figs 2R-D, F-G, 3B, E) ; ce carac¬ 

tère apomorphe n'est pas encore bien fixé chez 

Hoividipterus. Tel.s certains spécimens de 

Scaumendvia, les lignes moyennes ne passent pas 

sur l'os B (type 3), débutant sur les pariétaux et 

se dirigeant vers l'os [Long 1992  ̂hgs 2A (côté 

droit), B-C, G-H, 11). La trajectoire des lignes 

de fossetres semble plu.s variable chez 

Howidipteriis que chez Scaioneriacui, 

Le patron des lignes de fossettes de Barwickia 

duivnunda, illustré par Long (1992, figs 13, 15), 

semble beaucoup plus stable que chez 

Scaumtnaàa et Howidipter^  ̂; la figure 13D de 

Long (1992) montre Labsence de lignes 

moyennes sur l'os B ainsi que fabsence totale de 

lignes postérieures. Long (1992, fig. 19) identifie 

deux lignes postérieures de fossettes : (1) une 

courte ligne dans la partie antérieure du postpa- 

riétal située antérieurement à la ligne moyenne, 

et (2) une ligne traversant la suture entre le post- 

pariétal et Tos Yi. Comparé aux trajectoires, de la 

ligne moyenne observée chez Satuïnenncia^ 

r'ienrantia et Andreyevichthys, il semble plus 

approprié d’identifier la deuxième ligne posté¬ 

rieure comme étant la suite de la ligne moyenne 

de fossettes. t.a petite ligne de fossettes, identifiée 

comme étant la u ligne postérieure l par Long 

(1992. fig. 19), ne semble être qu’une variation 

intraspéeifique mineure (type 3) figurée exclusi¬ 

vement sur le côté droit d’un spécimen illustré 

dans sa figure 15 (Long 1992). 

Miles (1977) signait- la variation du pamours des 

lignes de fossettes chez Griphogniuhus whitet et 

Chirodiptrrus aush'alis. Seules de.s variations de 

c\’pe 3 ont été observées chez ces deux espèces. 

Les trois lignes de fossettes de C austmlis étant 

restreintes au centre des os respectifs, cela limite 

l’expression de la variabilité. 

iNTRRrRf.TATIONS PHYLOGÉNÉTIQUES 

Parmi les dipneustes étudiés et selon les carac¬ 

tères ici révisés, certains clades sont reconnus par 

la présence de synapomorphics. Aucun des carac¬ 

tères étudiés ne permet de supporter la ruono- 

phylie d’un groupe riincluant que ScanmCHUcias 

Phamropleurort et PentlanduL De plus, aucun des 

caractères étudiés par Wc.s(oII (1949) riest Uni¬ 

quement partagé par Scaume7iciciit et Phnmro- 

plcuron. Ainsi, la lessemblance entre 

ScûiiweruuiiU Phnneroplettron et Pentla^idia propo¬ 

sée par Watson Gill (1923) et Westoll (1949) 

est d’ordre phcnctique et non pliylogénérique. 

Se fondant sur les présentes données morpholo¬ 

giques étudiées chez Sciiitmc^iiada curta et les 

données nouvelles ou publiées pour les autres 

espèces de comparaison, les différentes analyses 

retrouvées dans la littérature (Rertrnar 19ô8 ; 

Thomson &c Campbell 1971 ; Miles 1977 ; 

Marshall 1987 ; Campbell 6c Barwick 1990 ; 
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Schultze Marshall 1993) sur la phylogénie des 

dipneusies inciuatu S. curta sont critiquées dans 

une perspective cladivsrique. 

L'hypothèse de phylogénie de Bertmar (1968) 

L’hypothèse de phylogénie proposée pur Bertmar 

(1968) a été critiquée adéquatement par Miles 

(1977). Fn ce qui concerne la position phylogé¬ 

nétique de Scaumenacia ̂je ne suis pas du meme 

avis que Bertmar. Il appuie l'hypothèse de 

Lehman (1966) selon Liquellc les « Soederber- 

ghiiformes » (<• Soedetberghidae » de Bertmar) 

seraient apparentés aux « Rhynchodipteridae » 

des M Scatimcnacilormes » (Rhynchodiptcnis des 

« Scaumenacidae -, scion Bertmar). Les toits crâ¬ 

niens de R. elginensis et de Soederherghia groen- 

landica sont phénétiquemenv similaires quant 

aux proportions des os et à la forme générale du 

crâne ; cependant, il ne s’agit pas d'une hypo¬ 

thèse étayée phylogénéuqucmenr. La monophy- 

lie des unités taxonomiques (familles et ordres) 

utilisées par cct auteur nest pas supportée 

1. Le caractère diagnostique des <t Soederber^hii- 

formes >> de Lehman (1966, « Soedetberghidae » 

de Bertmar) est la présence de nombreux 

exemples de fusion et de (ragmentation dans la 

région rosrrale du crâne, 'l'el que mentionné p|u.s 

haut, il s’agit d'un caractère plésiomorphc, qui 

n est pas exclusif à ce groupe. 

2. La famille des « Scaumenacidae >> (ordre des 

« Scaumenaciformes » de Lehman) telle que 

décrite est aussi définie par une série de carac¬ 

tères plésiomorphes. 

3. Même si nous acceptions la monophylic des 

taxons utilisées par ces auteurs, le caractère pro¬ 

posé afin de justifier l’hypothèse de parenté entre 

les « vScaumenacidae et les « .Soedetberghidae n 

n esc pas un caiacîère apomorphe. Bertmar men¬ 

tionne que ces deux familles partagent quelques 

spécialisations, ne donnant â titre d’exemple que 

la présence d*mn long museau couvert par peu 

d'os rostraux. Ce caractère n’est pas adéquat 

pui.sque S. curta a un museau court epuvert par 

peu d’os rostraux tandis que Soederberghia a un 

long museau composé de plusieurs os. 

Lhypothèse de phylogénie de Thomson 

&  Campbell ( 1971) 

Thomson & Campbell (1971) acceptent l’hypo¬ 

thèse de Waison & Day (1916)3 selon laquelle 

I^endandia SitrSit plus près de Scaumenacia que de 

Dipterns. PentlandUt serait le groupe-frère des 

genres Scaumenada et Phaneropleuron. Le.s liens 

de parenté proposés par Thomson & Campbell 

(1971) pour unir Scaumenacia et Phaheropleuron 

sont phénétiques plus que phylogénétiques : 

similarité dans la proportion des os B, C et L, 

absence de fos D, dentition de type cératudonic, 

absence ou réducrion de fos K. La similarité des 

proportions des os B, C et E n étant paA quanti¬ 

fiée, elle demeure arbitraire ; toutefois, ces os 

semblent plu-s larges chez ces formes que chez les 

Dipteridac, Chirodipteridae, Fleuratitiidae, 

Rhynchodipteridae. Los K est totalement absent 

chez 5. curta et non pas seulement sur la plupart 

des spécimens tel que mentionné par lliomson 

&C Campbell (1971 : 101 ) et Westoll (1949). 

Les hypothèses phylogénétiques de Miles (1977) 

et Marshall a987)  ̂

Milc.s (1977) a proposé la première analyse phy¬ 

logénétique du groupe des dipneustes. Toutefois, 

la majeure partie du cladogramme que Miles 

(1977 : 306) suggère, demeure non-résolue ; ceci 

à cause du choix des caractères, des problèmes 

d’interprétation d’bomologiê (telles les synapo- 

morphics 13 et 1 5 : fos C ayant été interprété 

comme étant I üs D) et de la polarisation. Miles 

regroupe les genres Phaneropleurom SCiZunieftada ̂

Pentlandiu sou.s le nom de phanertipleuridés pha- 

neropleurids »)^ niais il n'a pas défini la monophylie 

de ce groupe ni sa position phylogénétique. 

Marshall (1987) a repris les données inférées par 

le cladogramme de Miles (1971) et un concept 

de dichotomie fonctionnelle chez les dipneustes 

proposé par Campbell tk Barwick (1983, 1984). 

Au cuntrâire de Miles (1977), Marshall (1987) 

incorpore les phaneropleuridés dans l'analyse. 11 

conclut que les phaneropleuridés sont apparentés 

à Chirodiptertis  ̂Dipterus valenciennesi, Oervtgia 

et Rbimdipterus ; san.s toutefois donner une syna- 

popi^^tplde, 

Lhypothèse de Campbell &  Banvick (Î990) 

Campbell éc Barwick (1990) tentent d’établir 

des liens phylétique.s entre les espèces paléo¬ 

zoïques de dipneustes en utilisant des critères 

stratigraphiques et fonctionnels, mais plus parti- 

GEODIVERSITAS • 1997 • 19(1) 97 



Cloutier R. 

culièremenr eJi rejetant le critère de parcimonie 

Leur hypothèse de phylogénie (Campbell & 

Barwick 1990. fig. 1) rieJi d’un cladogramrne. 

Ils considèrent que les Phaneropicuridac forment 

un groupe rnonuphylétiquc (i.c. \Phanero- 

pleuron -4 [PentUndia + Sctiuwenacui]]) ̂défini 

par (1) rabscncc de l os D en tant qu élément 

indépendant, (2) l^absencc de cosmine et (3) le 

nombre d'infradcntaircs réduit à deux. Ces trois 

caractères ne sont pas uniques à ce groupe. La 

relation de parenté Pentlandia-Scaummacia n'est 

corroborée par aucun caractère. Campbell & 

Barwick (1990) caractérisent le genre 

Phaneroplniron par les deux caractères suivants : 

(1) opercule de forme arrondie et (2) deuxième 

nageoire dorsale allongée et non jointe à la 

nageoire caudale. La forme de l‘opcrciile repré¬ 

sente une forme reJaüvement généralisée chez les 

dipneustes dévoniens, alors que le deuxième 

caractère se retrouve chez Scaumenneïu^ 

Fleunintia  ̂Banvukia (Long J 993a) et Sugenadus 

(Chorn ôc bclxulrze 1988). Selon leur hypothèse, 

les Phaneropleuridae ne sont pas apparentés aux 

Fleurantiidae, puisqu'ils considèrent ces derniers 

comme ayant une dentition formée exclusive¬ 

ment de dcnticulcs. Cloutier (1996) décrit les 

rangées de dents et denticulcs chez Plruraniia \ 

déjà, seul ce caractère contredit l’hypothèse de 

Campbell &C Barwick (1990). 

Vhypotbhe de Schultze &  Marshall (1993) 

Les études de Schultze & Marshall (1993) et 

Schultze et al. (199'3) ont pour objet de 

reprendre le scénatio de Campbell 6i Barwick 

(1990) et d'analyser de fai^on cladiscique leurs 

résultats. Lbomoplasic, très élevée dans leur 

matrice de données, rend leur analyse peu 

concluante bien que Schultze bc Marshall (1993) 

commentent un des trente-six arbres également 

parcimonieux. Selon leur hypothèse, les Phane- 

ropleuridac et Fleurantiidae sont paraphylétiques. 

Diverses hypothèses phylogénétujues 

Vorob'eva &: Ohruchev (1967), tomme l’avait 

proposé initialement Berg (1940), mentionnent 

que la famille des Scauinenaciidae est apparentée 

à la famille des Fleurantiidae. Cependant, aucune 

synapomorphie n'est proposée par les auteurs 

afin de supporter cette parenté phylogénétique. 

Westoll (1949) mentionne la similarité entre la 

morphologie de Fleurantici et celle de 

Scaiiinenaday sans toutefois impliquer une rela¬ 

tion de pjretué phylogénétique. 

Long & Campbell (1985) comparent la similari¬ 

té entre les os postérieuiTS du toit crânien (B, Y2 

et Z ; absence de cosminc) chez S. curta et 

DeLititia breviceps. Effectivement l'arrangemenr 

et la proportion des os crâniens sont similaires, 

mais aucun caractère n'est unique aux deux 

espèces. Chez Delatitiu. les lignes moyennes de 

fossetrCvS sont limitées aux posipariétaux ; donc 

cette espèce n'appartient vraisemblablement pas au 

clade IPhaneropleuridae + Fleurantiidae + Llrone- 

moidei + Ctenodonroidei  Ceratodonioideij. 

Krupina (1987, 1988) considère les genres 

Scaumenacia ̂Oenngia et Andreyevu'hthys comme 

appartenant à la famille des Scaumenaciidae. 

Long (1993b, fig. 10) suggère que le Scatmie- 

nacia est le groupe-frère d un cladc incluant les 

lorme.s post-dévoniennes ; selon cet auteur, ce 

lien de parenté serait corroboré par la présence 

d’une première nageoire dorsale allongée. I.a 

condition de la première nageoire dorsale chez les 

üroncinoidei, Cienodoncotdei et Ceratodontoi- 

dei est très mal connue, puisque chez la plupart 

de CCS espèces une seule nageoire continue oc¬ 

cupe la position des nageoires dorsale, caudale et 

anale. Aimsi, l’élongation de la première nageoire 

dorsale n’ciani pas associée avec des radiaux ossi¬ 

fiés est considérée comme étant une synapomor¬ 

phie du genre tScaumenacia par Cloutier (1996). 

Cl.ASSiric.M ION L)!'- Seaameaada curta 

A la lumière de notre description du toit crânien 

de S. curta et de l'étude comparative des espèces 

dévoniennes de dipneustes menée dans le cadre 

de ce travail, les vues de certains auteurs seront 

considérées en ce qui concerne la position systé¬ 

matique de 5. curta à rimérieut du groupe des 

dipneustes. Seules les hvpothè.ses de cliussification 

conséquente aux hypothèses de phylogénie vSont 

préconisées (Wiley 1981a, b),, bien que la posiiion 

phylogénétique de 5. curta ne soit pus précise. 

Selon certains auteurs le.s Dipnoi se subdivisent 

en deux morphory'pes, les « dipneustes à museau 

court >* et ceux « à museau long ». Les 

« dipneustes à museau long » ne représentent 

vraisemblablement pas un groupe monophylé- 
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tique si l’on considère uniquement les espèces 
actuellement reconnues comme « à museau 
long » (Cloutier, 1996). Campbell 6c Barwick 
(1983. 1984) reconnaissent pour leur part deux 
morphotypes selon le type de dentition, les 
n dipneusces à plaque dentaire » (<< denticlc 
adding ») et les « dipneustes à palais denticulè » 
(« denüclt shedding '>). En 1990, Campbell & 
Barwick reconnaissern un troisième groupe, soie 
les « dipneusres à plaque de dentinc >» (« dentine 
pLitcd »). La monophylic de ceS trois, groupes est 
douteuse (Schultze Ôc Marshall 1993 ; Clourier 
1996) puisqu’elle repose exclusivement sur un 
argument fonctionnel ne prenant en considéra¬ 
tion aucun aiirre canictèrc saut ceux liés à la den¬ 
tition. Selon ces morphotypes, 5. atrtû représente 
une espece de « dipneustes à museau court » avec 
plaques dentaires : contrairement à Lehman 
(1966) et Berrmar (1968) qui eux considèrent 
cette espèce comme étant représentante des 
« dipneustes à museau long n. 

Les classificatiom de Zittel 
Dans les trois premières éditions du Text-Book of 
Palaeontology de Zittel (1895» 1902, 1911), le 
5. ctirta est classifié parmi les Ctcnodontidae 
Traqiiair. Zittel (1932, traduit et édité par C. R. 
Eastman et A. S. Woodward) înclut les genres 
Scaumenacia et Pbaneropleuron dims la tamille 
des Phaneropleuridac Hoernes, 1886. Zittel 
caractérise cette famille comme suit : 
1. nombreux petits os formant le loil  crânien ; 
2. ces os sonr dépourvus d‘émail ; 
3. une rangée de dents sut le prémaxillairc et le 
maxillaire ; 
4. plaques dentaires comme chez les Dipreridac ; 
5. une paire de plaques gulaircs (« jugulaires ») ; 
6. queue diphycerque. géphyrocerque ou hércro- 
cerque ; 
7. nageoires dorsales pre.sqLie ou complètement 
contiguës avec la nageoire caudale ; 
8. minces écailles cycloïdcs fortement imbric|uées ; 
9- couche extérieure de la partie exposée réduite 
à de petites épines ». 
Le caractère I est plésiomorphe pour les dip¬ 
neustes. Les caractères 2, 4, 8 et 9 -sont apo- 
morphes par comparaison aux formes primitives 
de dipneustes, mais ne sont pas des synapomor- 
phies pour les Phaneropleuridac. Les caractères 6 

et 7 représentent un vaste speerre de conditions, 
donc ne sont pas discriminants. Les caractères 3 
er 5 correspondent à une interprétation fautive 
des spécimens. Les maxillaires (caractère 3) sont 
absents chez les dipneustes ; il s'agit probable¬ 
ment des dermopalatlns (Cloutier 1996). 
Scaumenacia curta possède une plaque gulaire 
médiane, une paire de plaques gulaires latérales 
et non pas une seule paire de plaques gulaires 
(caractère 5). 

La ciaisification dr Berg (1940) 
Berg (1940) a créé la famille des Scaumenaciidae, 
uniquement pour le genre Scaumenacia. U caractéri¬ 
se cette tâmillea partir des cinq caraaères suivants ; 
1. deux nageoires dorsales ; 
2- la deuxième nageoire dorsale non-contiguë 
avec la nageoire caudale ; 
3. une nageoire caudale hécérocerque ; 
4. la première nageoire dorsale sans squelette 
interne ; 
5. la nageoire anale dorée d’un riquelette interne 
« concentre '>. 
Tous ce.s caractères, à rexcepiion du caractère 4, 
sont plcsiomorphes. Je considère une longue pre¬ 
mière nageoire dorsale (environ la demi-longueur 
de la deuxieme nageoire caudale) sans radiaux 
proximaux et distaux ossifiés, comme étant une 
autapütnorphic de S. cuna. 
Selon la classification de Berg, les 
Scaumenaciidae, les Fleurantiidae et les 
Phaneropleuridac sont inclus dans Tordre des 
Phaneropleiirifonnes. 

La classijication de Vorolu'va &  Obruclm> (1964) 
Vorob’eva Obruchev (1964) reconnaissent la 
famille des Scaumenaciidae de Berg, mais la 
redéfinissent en y incorporant Oenngia nordica 
Lehman 1959. Les caractères diagnostiques des 
Scaumenaciidae donnés par Vorob’eva & 
Ob/uchev (1964) sont les suivants : 
1. lignes de fossettes profondes ; 
2. plaques dentaires avec côtes tubéreuses diver¬ 
geant d'une bordure interne ; 
3. deux os E (« médian posrrostrals ») ; 
4. deux os C (« fronrals ») j 
5. nageoires dorsales non-fusion nées ; 
6. petite nageoire anale distante de la nageoire 
caudale ; 
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7. squelette axial très ossifié ; 

8. première nageoire dorsale sans endosquelette ; 

9. nageoire anale avec squelette « concentré » ; 

10- processus neuraux et haemaux fusionnés 

pour former les arcs ; 

11. partie liba des écailles ornementée. 

Les caractères 1, 4, 6 et 9 sont plésiomorphes 

pour le cladc des dipneustes. Les caractères 2, 3 

et 11 sont apomoiphes mais non spécifiques aux 

genres Sci-tumenavia et Oervigia. Bien que le 

squelette axial (caractère 7) ne soit décrit que 

chez quelques espèces {Fleurantia denticulata. 

Gnathorlnza sermta ̂Pbanernpleurov andersonis 

S. curia), les côtes et les épines neurales sont bien 

ossifiées chez toutes ces Formes. Tel que propose 

précédemment, l’absence d'endosquelette ossifié 

à la première nageoire dorsale (caractère 8) est 

vraisemblablement une aurapomorphie de 

Scaumenacia curia. Les arcs haemaux (caractè¬ 

re 10) de 5. curta ne sont pas ossifiés. 

La classification de Lehman (1966) 

Lehman (1966) a présenté une systématique des 

dipneustes à partir du caractère qu'il considère 

comme « lê plu.s fondamental » soit <• la forme 

des nageoires ». Lehman a ainsi repris les idées de 

Dollo (1895), puisque Dollo avait proposé une 

phylogénie des dipneustes à partir de la forme et 

du nombre do nageoires. Il est à noter qu’il est 

subjectif, et non justifiablcv de considérer un cer¬ 

tain type de caractères plus important phylogéné¬ 

tiquement qu’un autre. Lehman (1966) a 

regroupé dans Tordre des Scaumenacüformes 

Lehman les espèces suivantes : 5. curtay Oendgia 

nordica, Fleurantia derniciduta, Jarinkia arctica et 

Rhynchodipterus elginemis. Il a défini cet ordre 

par la présence des carvictères suivants : 

1. nageoire caudale hétérocerque ; 

2. deux nageoires dorsales indépendantes : 

3. une nageoire anale ; 

4. la deuxième nageoire dorsale relativement 

longue ; 

5- la première nageoire dorsale située « assez 

antérieurement 'i. 

Les caractères 1 et 3 sont plésiomorphes pour les 

Gnathostomata ; le caractère 2 est plésiomorphc 

pour les Sarcopterygii ; et les caractères 4 et 5 ne 

sont pas uniquement retrouvés chez les espèces 

ci-haut mentionnées [à noter que Jarvikia et 

Oervigia ne sont connus que par leur crâne 

(Lehman 1959)]. Aûisi, aucun des cinq caractères 

ne supporre la monophylie de.s Scaumenacii- 

forme.s ; pour cette considération, la validité taxo¬ 

nomique de ce groupe n'esr pas reconnue. Lehman 

redéfinir la famille des Scau-mcnacüdac (unique¬ 

ment pour le genre S. curta) par un seul caractère : 

l'absence d'un rostre allongé. L'absence d\in rostre 

allongé est un caractère plé.siomorphe chez les 

dipneustes ; donc* la définition de la famille des 

Scaumenaciidae donnée par Lehman (1966) jie 

caractérise pa.s un groupe monophylétique. 

La classification de Schultze (1992) 

L9ans la partie du Fossilium Catalogus traitant des 

dipneustes, Schultze (1992) utilise les résultats de 

Tanaly.se cladisiique publiée par Marshall (1987, 

fig. 5). Comme Schultze (1992) le tait remar¬ 

quer* cette classificaiiot! .se rapproche de celle de 

Vorob'eva ôf Obruchev (1964). N'éiaiu pas le 

but du Fossilîurn Catalogus, les diagnoses ne sont 

pas données. Le Scaumenacia est classé parmi les 

Phaneropleuridae au sein des Dipteroidei, dans 

un sous-ordre différent des Fleurantiidae 

(Holodontoidei). 

CONCLUSION 

11 y a plusieurs discordances entre la morphologie 

du toir crânien de Scaumenacia curta et les des¬ 

criptions partielles retrouvées dans la littérature. 

La partie antérieure o.sscuse du toit crânien est 

composée principalement d une paire d’os E et 

d’une paire d'os O ; Lehman (1966) a décrit cor- 

rectenient la région ethmoïdicnne du museau 

comme étant principalement cartilagineuse. Bien 

que l’extrémité du museau soir peut-être cartila¬ 

gineuse, la fraction ossifiée du museau est plus 

considérable qu'elle ne Ta été proposée par les 

auteurs dans le passé. La marge postérieure du 

postpariéraJ .se temiine par un processus, contrai¬ 

rement à ce que pensait Wesroll (1949). qui 

croyait à la présence d'un os indépendant (soit 

l'os I ) de certains auteurs). Les os H et K .sont 

absents contrairement aux écrits de Westoll 

( 1949) et I homson & Campbell ( ] 971 ). la série 

latérale se termine par Tos Z et non pas Los 

« Zp » tel qu affirmé par Jarvik (1968, 1980). La 

100 GEODIVERSITAS • 1997 • 19(1) 



Scaumenacia cuna du Dévonien supérieur du Québec 

ligne antérieure de fossettes se termine toujours 

sur Tos X ; la ligne moyenne passe sur fos B ; et 

la ligne postérieure se termine antérieurement au 

canal de la commissure supratempurale. 

Contrairement à rextreme variabilité mention¬ 

née dans la littérature pour les dipneustes» les 

caractères morphologiques et murphométriques 

du toit crânien de Stmuncridda çurta sont mt)dé- 

rément variables. 11 est possible de décrire la 

variation et de reconnaître certains mécanismes 

qui engendrent cette variation. Certains carac¬ 

tères de S. curta sont relaiivcment stables par 

comparaison à ceux d’autres espèces de Dipnoi : 

l’arrangenient des os de la série médiane (Jarvik 

1980). le parcours des canaux sensoriels profonds 

er la rareté d'os surnuméraires. 5. nirUt e.st moins 

variable que les descripteurs antérieurs ne font 

suggéré ou décrit. 

Le parcours des lignes de fossettes et le nombre 

d’os de la série latérale sonr les deux caractères 

associés à la variation morphologique qualitative 

qui sonr le plus variables chez S. cuna. Le phéno¬ 

mène de la fusion de croissance est la cause prin¬ 

cipale de la variabilité dans la diminution du 

nombre d’os de la série latérale. 

La cause majeure de la délormation des os est la 

concurrence spatiale entre les os adjacents, qui a 

été mise en évidence à faide des coefficients de 

corrélation, de fanalyse des composantes princi¬ 

pales et des descriptions qualitatives. 

D’une façon générale, au cours de la croissance, 

il ne semble pas y avoir d'augmentation progres¬ 

sive du nombre d’individus ayant une déforma¬ 

tion de l’arrangement du toit crânien (fusion et 

concurrence spatiale). Seule la fusion de tous les 

os de la série latérale antérieurs à fos Li semble 

être reliée à l'âge des spécimens. La fusion des os 

E ifcst pas fonction de Pâge des individus, 

contrairement à la conclusion de Romer (1936). 

Chez. S. curta, les fusions entre les os d’une même 

série sont plus fréquentes que celles impliquant les 

os de séries différentes. Chez .5' mrtay l’os B croit de 

façon allonictrique. A cause de la variation intraspé- 

cifique (qui correspond principalement à rallomé- 

trie), la valeur taxonomique de Lindicc 

morphometrique basée sur l'os B est mise en doute. 
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